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Цена 1 р. 07 к. ‚ 


ВВЕДЕНИЕ 


В 1956 г. в одном итальянском зоотехническом журнале 
была опубликована статья под настораживающим заглавием: 
«Наследуемость — понятие простое и вовсе не новое». Автор 
статьи Беттини [14] утверждал, что этот термин хорошо знаком 
и вошел в общее употребление во всех странах английского, 
языка — от США до. Новой Зеландии, а также в Швеции, Да- 
нии и других и что уже в 1943—1947 гг. вопросы наследуемо- 
сти обсуждались в Ежегоднике министерства сельского хозяй- 
ства США, причем сообщались многочисленные оценки на- 
следуемости хозяйственно-полезных признаков (вес свиней в. 
разном возрасте, привесы, плодовитость, качество туш, мя- 
сные качества крупного рогатого скота, качество шерсти и жи- 
вой вес овец), 

По мнению Беттини, сущность наследуемости чрезвычай- 
но проста. Впервые о ней говорилось еще в работах англий- 
ского ученого двоюродного брата Чарльза Дарвина Фрэнсиса 
Гальтона, который наблюдал, что у отцов ‘и матерей высоко- 
го ‘и низкого роста дети тоже соответственно выше или ниже 
среднего роста, но не достигают роста родителей. Разность. 
между ростом детей и средней величиной роста, по наблюде- 
ниям Гальтона [49], составляет около трети разности между 
ростом родителей и средней величиной роста. Например, 
если средний рост итальянцев определенной местности 165 см; 
а высокие родители имеют рост 180 см, то их дети, по Галь- 


тону, будут выше среднего итальянца на = (180—165) =5 см, 


т. е. будут иметь рост 165-5=170 см. 

Исходя из этого, Беттини считает, что наследуемость — это 
отношение отклонения детей к отклонению родителей (имеет- 
<я в виду отклонение от средней величины признака для опре- 


з 





















деленной популяции). В приведенном примере наследуемость 
роста итальянцев выразилась показателем 


_ 0 — 165 5 033. 
180—165 15 








Приведенные Беттини определение и метод расчета показа- 
теля наследуемости интересны как первый подход к изучению 
этого биологического явления. После Гальтона [49] проведено 
большое количество исследований, в которых сущность на- 
следуемости была вскрыта более глубоко- 

Для первого, вводного, ознакомления с современными пред- 
ставлениями о сущности и значении этого явления достаточно 
сопоставить три смежных понятия, отражающих три стороны 
движения генетической информации: наследование, повторяе- 
мость и наследуемость. - 

Генетическая информация — это материальная дискретная 
основа наследственности, передаваемая от родителей их. де- 
тям частично в неизменном, а частично в преобразованном ви- 
де, определяющая направление синтеза специфических бел- 
ков, развитие организма в определенных условиях жизни и 
основные реакции его на внешние воздействия. 

Определение физико-химической сущности наследственной 
информации, закономерностей ее движения, преобразования 
и реализации составляет содержание специальных разделов 
нескольких наук: генетики, биохимии, биофизики, биометрии, 
теории популяций, селекции. 

Последние работы биологов в этом направлении принесли 
эсобо ценные результаты, благодаря которым удалось подой- 
ти вплотную к расшифровке кода генетической информации. 

Наследование — это процесс передачи генетической инфор- 
мации от родителей детям и ее реализация в форме призна- 
ков по определенным законам. Закономерности наследования 
признаков в разных условиях изучает большая армия ученых- 
генетиков во всех странах мира. 

Повторяемость — это степень постоянства в проявлении 
одной и той же генетической информации в форме признака в 
разном возрасте, в разных условиях, на разных участках те- 
ла. В соответствии с этим существует три вида повторяемости: 
возрастная, паратипическая и топографическая, изучение ко- 
торых дает возможность ранней диагностики развития призна- 
ка с большей или меньшей точностью, позволяет решить воп- 
рос об эффективности отбора по этому признаку в любых ус- 
ловиях или дает указание на возможность оценивать развитие 


этого признака на любом или на строго определенном участке 
тела. 
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В настоящее время повторяемость разных признаков у 
сельскохозяйственных и лабораторных животных изучается 
многими учеными. Но еще не выработаны единые методы из- 
мерения и практического использования показателей повто- 
ряемости. У нас этими вопросами занимается Институт цито- 


логии и 


СССР. 


Наследуемость — это наследственная обусловленность раз- 
нообразия каждого признака; это проявление особенностей 
генетической информации, относящейся к данному признаку, 
в его фенотипическом разнообразии. Степень наследуемости-— 
это та часть или доля фенотипического разнообразия призна- 
ка, которая отражает влияние разнообразия генетической ин- 
формации, идущей от родителей к детям, причем остальная 
часть фенотипического разнообразия признака отражает влия- 
ние разнообразия условий жизни детей. 

Следует иметь в виду, что два родителя, не разнообразные 
по генотипу в отношении данного признака (полностью одина- 
ковые по генотипу), могут передавать детям разнообразную 
генетическую информацию, если они гетерозиготы. 

Для одной особи бессмысленно определять, какая часть 
ее фенотипа обусловлена наследственностью и какая условия- 
ми жизни. Генетическая информация, полученная одним ин- 
дивидуумом, реализуется в форме определенных признаков в 
таком взаимодействии с условиями жизни, при котором обе 
причины неотделимы друг от друга: без соответствующей ге- 
нетической информации признак не может развиваться, так 
же как и при наличии генетической информации, но без необ- 
ходимых условий ее реализации. 

Но для группы, состоящей из многих неодинаковых особей 
и характеризующейся определенным общим разнообразием 
признака, вполне возможно выявить влияние на это общее фе- 
нотипическое разнообразие двух основных факторов: геноти- 
пического разнообразия, пришедшего от родителей, и разнооб- 
разия условий жизни. 

Если одинаковые или сходные генетические информации 
реализуются в разнообразных условиях, то общее разнообра- 
зие признака будет обусловлено целиком или главным обра- 
зом только одной причиной — разнообразием условий жизни. 

Если, наоборот, различные, неодинаковые генетические ин- 
формации реализуются в идентичных или сходных условиях, 
то общее разнообразие признака в группе будет обусловлено 
целиком или главным образом генотипическим разнообразием. 

Если различные генетические информации реализуются в 
различных условиях, то фенотипическое разнообразие призна- 
ка может быть в разной степени обусловлено его генотипиче- 


‘тенетики Сибирского отделения__Академии наук 
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<ким разнообразием, пришедшим от родителей. Эта степень 
обусловленности фенотипического разнообразия генотипиче- 
ским измеряется при помощи различных показателей насле. 
дуемости, 
Разнообразие генетической информации ‚(его степень и 
структура} выявляется в потомстве с различной степенью точ- 
ности. Из этого обычного биологического явления вытекает 
важное следствие: отбор особей по фенотипу затрагивает их 
генотипы не целиком, а только в большей или меньшей степе- 
ни, При сильной наследуемости отбор по фенотипу в большей 
степени затрагивает генотип; в этих случаях от лучших роди- 
телей гарантировано получение лучших детей. При слабой на- те: 
следуемости отбор по фенотипу не дает соответствующего Е 
эффекта, и при отборе лучших по фенотипу качество детей 
родителей. 







УЕ» 















уляций, и для теории и практики 
селекции. 






Наследуемость признака в попу. 
условиях ее жизни определяет воз 
этой популяции в отношен 








адах определенной структуры, раз- 
Удших условиях, можно решить ос- 
енной работы: обеспечат ли 








производители из других стад. 
Прогноз эффективности оп 






ределенных видов отбора и от- 
‚ дельных систем подбора невозможен без учета всего предыду- 
} щего опыта по наследуемости селекционируемых признаков 
в конкретных стадах и условиях. В сущности, именно эта исти- 
на выражена в афоризме известного 


русского ученого-селек- 
ционера М. М. Щепкина («Из наблюд 


ений и дум заводчика»): 
«Без знания кровей нет племенного дела». 


В настоящее время 
следуемость признаков 
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<лужит основной причиной того, что богатые возможности тео- 
ретического и практического применения учения о наследуе- 
мости еще почти совершенно не используются. 

Назрела необходимость разобраться во всех исследовани- 
ях наследуемости, проверить теоретические основы и практи- 
ческую приемлемость предлагавшихся способов ее измерения 
и использования и разработать единую систему показателей 
наследуемости, наиболее пригодных для решения различных 
теоретических и практических задач. 

Такая работа проводится лабораторией генетических ос- 
нов селекции животных Института цитологии и генетики Си- 
бирского отделения Академии наук СССР. Первые результа- 
ты этих исследований сообщаются в настоящей монографии. 

В разработке указанных вопросов, кроме руководителя ла- 
боратории Н. А. Плохинского, принимали участие сотрудники 
группы по изучению наследуемости 3. С. Никоро, В. Б. Сутя- 
гина, 3. М. Гужвенков, Н. Ф. Рещетникова, Л. А. Васильева, 
3. Н. Харитонова, 3. К. Чуракова и сотрудники группы селек- 
ции овец Г. А. Стакан, А. А. Соскин и И. Т. Левина. 
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Термин «наследуемость» 
104] в 1939г. ( 


примерно то, азываться наследуе- 


мостью. Нужно иметь в виду, что общепринятый теперь сим- 
вол А? применяется ко всем показателям наследуемости, вы- 


численным не только по Райту, но и любым другим способом. 
По вопросам наследуемости 


шое количество работ. Опубли 
результатов, полученных в исс 
14, 38, 41, 61а, 69, 786, 154]. 


настоящей монографии использовано 230 лите 
ников, вышедших 


Сводка показателей наследуемости 


Е Лимиты Пернох 
Признаки показателей Источники публикации 
наследуемости 


о. 
Крупный рогатый скот 


Улой за лактацию (полную 
или неполную). . 
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Продолжение сводки 














Приз Лимиты Первох 
ризнаки Я Источники публикации 
122,125, 126,142, 
158,165,177,178, 
184] 
Содержание жира в молоке [8,14,28,41,52, 1930—1961 
в килограммах . 0,00-=0,78 | 55,65,76,80,99, 
106,177,178,183, 
184] 
в процентах 0,18--0,88 | [1,10,11,14,38, 1932—1961 
41,61,64,69,74, 
76,80,178,154,197] 
Показатели качества молоч- 
ного жира: число Рейхер- 
та-Мейссля, число По- 
ленске, число омылива- 
ния, йодное число, пока- . 
затель рефракции 0,62--0,89 [197] 1955 
Содержание в молоке бел- 
ка, сахара, сухих нежи- 
ровых веществ . и 0,60--0,78 | [61,194,197] 1949—1959 
Оплата корма (всего, про- 
дуктивного) молочной 
продукцией (молоком, - 
молочным жиром) 0,13--0,40 | [33,170,171,187, 1955—1960 
185] 
Постоянство лактации 0,10--0,30 [14] 1956 
Продолжительность $ 
лактационного периода . | 0,19--0,26 [37,97] 1951—1956 
сухостойного периода 0,05--0,60 | [14,33,37.76,97, 1953—1960 
170',171,190] 
межотельного периода 0,00--0,14 в, 1951—1958 
] 
периода плодоношения 0,22--0,50 [84, 51,173,192] 1955—1959 
Плодовитость (многоплодие) | 0,00--0,18 | [22, 36’, 168,193] 1958 — 1958 
Оплодотворяемость (число 
случек на 1 зачатие) 0,00--0,07 | [41,98,144] 1953—1960 
Регулярность охоты 0,05 [144] 1953 
Период от НОЕ и до 
зачатия . 0,07 [144 1953 
Живой вес 
при рождении 0,26--0,72 | [14,15,33,91.92, | 1955—1958 
93'.165,170 
при отвеме. 0,11--0,57 1955—1959 





Продолжение СВОДКИ 


Лимиты _ : Пернод 
Признаки показателей Источники публикации 
наследуемости 








в разных возрастах 
м 1 год, р мес., 
недель, 20 мес,, = 
. 14,15,25,41,91, 
не ее : 92,165, 189] 1955—1960 
в конце откорма _ ° ; 170,171] 1955—1960 
Средний суточный привес 
при откорме . . . 0,03-=0,70 ре, 1956—1959 
` 18 
при развитии молодня 
- разные периоды | 0,07--0,40 | [92,93,189] 1961—1959 
Возраст достижения 410 кг 0,57 [33] 1955 
отери веса при транспор- 
тировке |. ь = 9 [170] 1955 
Убойный вес (вес туши) . [33,170 1955 
Качество мяса (упитанность 
туши, цвет глазной мыш- 
цы, ее площадь сечения, 5 
толщина полива) › * : [33,170] 1955 
Высота в холе . о : [14,15,25,33,142] | 1955—1959 
Обхват Труди Е С : [15,128, 142] 1954—1959 
Отношение обхвата груди 
к высоте в холке ``. ; 142 1959 
Длина туловища о : [15,33,41] 1955—1960 
Глубина груди ЕЕ : [15,33] 1955—1958 
Остальные промеры (высо- 
та грудины и крестца, 
ширина груди, брюха, в 
моклоках, в тазобед- 
ренных сочленениях, 
морды; длина зада и 
морды; обхват пястн) 
'Оценка экстерьера (в бал- 
лах) как показатель 
конституциональной кре- 
пости, величины и каче- 
ства вымени, общего 
развития при отъеме и 
в возрасте | года, мяс- [14,27,33,47,75, | 1952—1959 
ных качеств племенных 0,02-:.0,63 92,93,166,170, 
и убойных животных 196 
Пегость. : :. 1 0,90--0,95 [21,4] 1955—1959 
Всего у крупного рога- 
того скота изучалась 
наследуемость около 70 
признаков 
Буйволы 
‘Удой за лактацию . . 0,18--0,20 [7,37] 1954—1956 
“Содержание в молоке жира 
о НЫ РЕ: 0,06 [5] 1955 
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Продолжение сводки 

















л ы 
Признаки „показателей Источники ан 
в процентах 0,26 [5] 1955 
Продолжительность 
лактационного периода 0,10 [37] 1956 
сухостойного > 0,02 [37] 1956 
межотельного » 0.09 [37] 1956 
‚ периода плодоношения | 0,00-:-0,31 [37,51] 1955—1956 
Возраст первого отела 0,24 [5] 1955 
Плодовитость 0,08-=0,13 [6] 1957 
Зебу 
Индекс привеса: отношение 
индивидуальных приве- 
- сов к среднему Вр :. 
по породе 0,33-=0,54 [190] 1955 
Лошади г 
Резвость : 0,10 [14] 1956 
Овцы 
\Настриг шерсти (грязной) | 0,30-=0,50 В 1956—1960 
Выход чистой шерсти в 
процентах . . . .| 0,50--0,70 [014] 1956 
Длина шерсти (высота 
штапеля) (0... | 0,40--0.55 | [41,63,69,143] 1945—1960 
Густота шерсти 0,30--0,40 [143.152] 1954—1956 
Тонина шерсти 0,40--0,50 [14] 1956 
Оброслость головы . | 0,40--0,60 [14] 1956 
«Складчатость кожи на шее 
или на О - 0,40--0,50 [14,143] 1956 
Молочность : 0,20-=0,50 [14,152] 1954—1956 
Живой вес ягнят 
при рождении или отъе- 
ме 0,30--0,40 [14,63] 1945—1956 
в разных возрастах 
(5—11 мес. 11 5 
‘мес., и живот- | 0,04--0,35 | 41,43,181,186, 1947—1960 
ных) 206] 
Плодовитость 0,11 [154] 1956 
Продолжительность перио- 
да плодоношения 0,30--0,40 [152] 1954 
1947—1961 
Кроме того, у овец изуча- 
лась наследуемость мясных ы 
качеств, качества смушка 
и других признаков у [18,143,186,206] 1947—1961 
Всегоу овец изучалась 
наследуемость более 20 при- 
знаков 7 Е 
и 


Продолжение Сводки 
Ы—— 




































Лимиты Пернод 
Признаки ей Источники публикации 
Е ЕТЕРВЕН РАС ЕТС Ето реа НО 
Свиньи 
Живой вес 1956 
. | 0,00--0,10 [14] 
о 0,10-0,20 | [14,69] 1956. 
ь а 9180 Ре и: ых 0,20--0,30 | [14,41 ,191] 1942—1960 
Средний суточный привес | 0.20-0'30 [14,70,166,137] 1955—1956 
Длина туловища . . | 0,30=0.70 | [14,41,137] р 
Величина и форма окорока | 0,60--0,70 | [14,61,137] 1949—1956. 
Качество свинины: толщи- с 
на шпига на спине, на 
брюхе, плотность сала. 0,40--0,60 | [14] 1956 
Плодовитость - . . | 0,10-0,40 | [14,186] 1947—1956. 
Число поросят в помете ° 0,15-=0,25 | [41,69] : 1956—1960° 
Оплата корма. _ ..| 0,30--0,40 | [69,137] 1956 
Кроме того, у свиней 
изучалась  наследуемость 
живого веса в 84 дня, мяс- , 
ного типа и других при- 
знаков. . р г. [67,186] 1944—1947 
Всего у свиней изуча- о 


лась наследуемость около 
20 признаков 


Куры 
Яйценоскость за год, зим- 
няя, весенняя, за 300, о 68226 
365 и 500. дней . | 0,11--0.35 [14,41 ,68,72,69, 
88,133,205] 1953—1960 
Количество яиц, снесенных . 
за разные сроки (в се- 
зоне до 1 января в шту- 
ках ив % от сезона: за 
первые 18 недель до 
1 января, за первые 72 
недели без 18 зимних не- у: 
р > 2014096 [4,133] . 1957 
„Вес яйца (средний) для 
яиц, снесенных за год 
и в марте 1-го года 
кладки : Е: > 0,30—0,70 | [4,14,41,68.69, 1951—1960 
72,100,205] 
. | 0,200.60 | [4 1956 
0,00--0,10 | [14] 1956 


Вес белка яиц 
Вес желтка Ир ре 
держание белка в яйце 


в процентах 0,17--0,25 [16] 1951 
Толщина скорлупы ‘ ° 0,10- 0,30 | 1956 
Крепость скорлупы . |[0,32--0,56 791 1955 





бы 2> > м © 





Лимиты 


Продолжение сводки 




















Признаки показателей Источники й О 
наследуемости а 
Возраст снесения первого 
яйца . 0,12--0,50 | [4,41,72,90] 1954—1960 
Живой вес в разном 'воз- 
расте (10 недель, 1 год, 
осенью) З 0,30--0,52 | [14,41,54,72,112, | 1954—1960 
205] 
Жизненность цыплят 0,00--0,10 | [41,60,62] 1954—1960 
Скорость оперения цыплят | 0,20--0,40 14 1956 
Возраст половой зрелости | 0,20--0,30 | [14,69] 1956 
Кроме того, у кур изу- 
чалась наследуемость коли- 
чества яиц, снесенных за 
первые |, 2, 3, 4 мес. клад- 
ки, среднего веса первых 
яиц, живого веса в 2 и 4 
мес., скорости роста цып- 
лят ен, [50,72,90,205] 1952—1956 
Всего у кур изучалась 
наследуемость около 40 
признаков 
Индейки 
Яйценоскость за год, за 
30 и 100 р 0,00--0,29 ра о 17,94,114] | 1954—1958 
а: бр оо ИН 1954—1956 
Не ы разном воз- 0,23 0,59 | [26,53.94,1131 1954—1955 
Плодовитость ; 0,30--0,80 [14] 1956 
Кроме того, у индеек изу 
чалась наследуемость про- 
меров, веса туши, оплодо- 
творяемости, жизненности 
индюшат ела [94] 1955 
Всего у индеек изуча- 
лась наследуемость около 
15 признаков 
Кролики 
Шерстная продуктивность. 0,70 [14] 1956 
Шиншилла / 
Живой вес . 0, 29--0,64 [87] 1955 
Норки 
Размеры тела 0,30 [78] 1955 
Плодовитость 0,14 [78] 1955 














Лимиты 
Признаки показателей Источники 
наследуемости 
Мыши 
Вес в 6 недель 0,35 [41] 
Длина хвоста з 0,60 [41] 
Число мышат в помете ‚15 [у 
Крысы 
Проявление гена, тормозя- 
щего образование пиг- 
мента в волосах ы 0,40 ми 
Чувствительность яичников 
к гонадотропному гор- 
мону Е 0,35 4 
Возраст наступления поло- 
вой зрелости 0,15 [41] 
Огозорйу!а теаповаз!ех 
Длина груди 2. | 0,43--0,49 [41,162[ 
Число щетинок на отдель. 
ных сегментах брюшка 0,52 [41] 
Величина яичников ь 0,30 м 
Число яиц, отложенных за 
а 0,18 [41] 
Кроме того, у дрозофи- 
лы изучалась  наследуе- 
мость длины крыла, корре- 
ляции величины тела с яй- 
ценоскостью и другими при- 
знаками аи [162,164] 
Человек 
Высота 0,58 м] 
ес ЕАН 0,58 [4 
Умственные способности 0,50 [41] 
Вес при рождении ° 0,18 


Кроме того, У человека 
изучалась наследуемость 
размаха пальцев и длины 
предплечья т: 
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ПОКАЗАТЕЛИ НАСЛЕДУЕМОСТИ 


РАЗНООБРАЗИЕ ПОКАЗАТЕЛЕЙ НАСЛЕДУЕМОСТИ 


В любой сводке показателей наследуемости прежде всего 
обращает на себя внимание чрезвычайное их разнообразие 
для каждого многократно изученного признака. Это обстоя- 
тельство отмечается многими исследователями. Например, 
Хорн [69], изучив многие работы по наследуемости, заявляет: 
«При исследовании отдельных свойств. и признаков были уста- 
новлены резко различные показатели наследуемости». «У раз- 
ных авторов имеются значительные расхождения показателей 
наследуемости». Институтом цитологии и генетики СО АН 
СССР также получены очень разнообразные показатели для 
одних и тех же хозяйственно-полезных признаков сельскохо- 
зяйственных животных, разводимых в разных стадах. 

В разных работах приводятся следующие возможные объ- 
яснения вариабильности показателей наследуемости: 

1) различие в способах расчета этих показателей; 


2) » в структуре популяций и стад; 
3) » экологических и зоотехнических условий; 
4) » в сезонах измерения признака; 


5) половые различия исследованных животных; 

6) ошибки репрезентативности; 

7) » в вычислениях. 

Все эти причины имеют неодинаковое значение. Так, раз- 
личие способов расчета #? может достичь значительных раз- 
меров. Например, Ориоль и Можин [8] изучали удои за один и 
тот же период времени и получили для одного и того же стада 
(427 пар матерей и их дочерей, происходящих от одних и тех 
же 13 отцов) показатель наследуемости удоя, равный при рас- 
четах по одному способу 0,74, по другому 0,67 и по третьему, 
0,34. Там же приводятся показатели наследуемости, получен- 
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ные для других признаков при вычислении показателеи двумя 
разными способами для одного и того же стада, в одних и тех | 
же условиях: 






























1-й способ 2-й способ 


Молочная продукция . . . . 0,74 не 
Эбхватруди ре 0,84 о 
Высота: В холке =, ба 0,80 0, : 
Длина зада Я ЕАО 0,69 0,3; 
ирина зада ие. 0,60 0,28 
Длина головы у р а 0,46 0,54 
Индекс: обхват груди (высота в 
ока) аа 2 Е 0,52 0,14 


РАЗЛИЧНОЕ ПОНИМАНИЕ СУЩНОСТИ НАСЛЕДУЕМОСТИ 


В основу разных способов расчета положены различные 
представления ‘авторов”о сущности явления наследуемости и о 
наилучших методах измерения степени его проявления. Неко- 
торые исследователи считают, что наследуемость — это про- 
сто прямолинейная корреляция, определяемая или коэффици- 
ентами корреляции, или коэффициентами простой прямоли- 
нейной регрессии между родствениками: детьми и родителями, 
полусибсами, полными сибсами, однояйцевыми двойнями. 

В настоящее время намечаются другие представления о 
сущности явления наследуемости. Фальконер [41] так подхо- 
дит к определению наследуемости: успешный для улучшения 
популяции выбор производителей (родителей) на основе их 
фенотипов возможен только на основе знаний связи феноти- 
па с генотипом по селекционируемым признакам, т. е. величи- 
ны’ наследуемости этих признаков. 


| 
Хорн [69] считает, что наследуемость — это степень, с ко- | 
торой отклонения п 


ризнаков обусловлены наследственными 
задатками, это степень, с которой по фенотипу можно пра- 
Вильно оценить генотип, если, как указывает Хорн, решать 
Г задачу, выдвинутую известным советским зоотехником 
} М. Ф. Ивановым: «Надо искать хорошие генотипы среди хоро- 
ших фенотипов». 
Для иллюстрации слабой и сильной наследуемости Хорн 
дает два графика, на которых сопоставляется ранжированный 
ряд средних по классам матерей с соответствующим рядом по 
дочерям для каждого класса матерей (рис. 1). 
Эль-Итриби и Аскер [37] определяют наследуемость как 
часть наблюдаемого разнообразия, которая отражает среднее | 
действие генотипа, Хаверман [616] — как долю наследственной ] 
обусловленности признака, Вильгельм [195] — как долю на- 
следственности в свойствах какого-либо семейства. 
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‚Эль-Шими [38] считает, что нас 
той долей фенотипического разнооб 
на разнообразием генотипов, при условии, что нет доминиро- 
вания и взаимодействия генов и что скрещивания в пределах 
Ак группы происходят в случайном порядке. 
а и Лаш [61 а], Кинг и Хендерсон [89]. Састри [167] 

т наследуемость как отношение генетической вари- 
ансы к общей фенотипической вариансе признака. 


ледуемость определяется 
разия, которая обусловле- 











Рис. 1. Разные степени наследуемости, по Хорну 


(а — яйценоскость, #?=0,31; б — вес яйца, й#?=0,65). Для матерей 
показаны ранжированные ряды средних по классам, для дочерей — 
средние по каждому классу матерей (М — матери, Д — дочери). 


Фальконер [41] в основу определения наследуемости поло- 
жил разложение фенотипической вариансы второй степени. Он 
считает, что наследуемость измеряется отношением не всей 
генетической вариансы, а только ее аддитивной части к общей 
фенотипической вариансе. Отношение же всей генетической 
вариансы к общей фенотипической Фальконер называет «гене- 
тической обусловленностью признака». 

По мнению Лернера [99а], наследуемость можно рассма- 
тривать двояко: в широком и узком смысле. В первом случае 
берется вся генетическая варианса, а во втором — только ад- 
дитивная часть ее. ь 

Беттини [14] считает, что «наследуемость можно истолко- 
вывать просто как отношение между отклонениями от средних 
показателей по стаду, наблюдаемыми у детей и их родителей». 
По Эль-Итриби и Аскеру [37], наследуемость связана с повто- 
ряемостью, и повторяемость есть высший предел степени на- 
следуемости. 


2 Заказ № 62 
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Вилкокс, Фау и Бартлет [193], а также Хейл [60] понимают 
наследуемость как отношение долей выдающихся потомков 
у хороших и плохих родителей. 

Шварц и Уирден [169] разработали непараметрический ме- 
тод определения наследуемости. 

соответствии с многочисленными различными определе- 
ниями предложено большое количество различных показате- 


лей наследуемости, которые можно свести к трем основным 
категориям: 


1) показатели первой категории, основанные на измерении 
прямолинейной корреляции между родственниками; 
показатели второй категории, основанные на дисперси- 
снном анализе наследственных влияний; 
3) показатели третьей категории, основанные на примене- 


НИИ непараметрических методов измерения связи между деть- 
ми и родителями. 


ПОКАЗАТЕЛИ НАСЛЕДУЕМОСТИ ПЕРВОЙ КАТЕГОРИИ 


Теоретические основы 


В основу методов 
наиболее технически 


урнале «Биометрика», вместе со. 
141], он опубликовал огромное 


рреляциях между различными 
родственниками по разным признакам у человека и животных. 


этих работах Пирсон поставил задачу количественного 
изучения наследственности, чтобы предугадывать развитие 
признака у детей, зная развитие его у родителей. Количест- 
венным показателем наследственности (сое сет оЁ НегеаНу) 
Пирсон предложил считать средний коэффициент корреля- 
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ции г, определенный по несколь: 


а ким коэффициентам, получен- 
ным в разных условиях для родственников, находящихся в 
одной определенной степени родства (табл. [и 9). 

















Таблица 
Коэффициенты наследственности (г) между детьми и родителями, 
по К.. Пирсону 
т < ] 
Особь г | а | Особь т мо 
п: — = 

Человек | Собака 
Рост 0,51| 4886 | Такса (размеры) 0,52| 823 
Размах пальцев О, 49] 4873 || Борзая (размеры) 0,51] 9279 
Длина предплечья 0,42 4866 | Тля 
Цвет глаз 0,50]4000 | Озкошакие частей тела |0,44| 368 

Лошадь Дафния 
Масть 0,52| 4350 |Отношение частей тела |0,47| 96 

Таблица 2 


Средние коэффициенты коррелляции между ближайшими 




















родственниками 
Е сане 
Корреляция | 1—2 2—1 1—3 3—1 2—3 3—2 
Отцы — сыновья 0,42 | 0,40 | 0,37 | 0,36 | 0,40 | 0,40 
Отцы — дочери 0,42 | 0,41 | 0,34 | 0,38 | 0,38 | 0,40 
Матери — сыновья 0,42 | 0,39 | 0,36 | 0,34 | 0,35 | 1,37 
Матери — дочери 0,43 | 0,39 | 0,39 | 0,32 | 0,37 | 0,36 


Примечание. 


на предплечья. 


1 —рост, 2 — размах пальцев, 3 — дли- 


Пирсон повторил попытку Гальтона [49] дать обобщенные 
показатели корреляции между родственниками по восходящей 
линии, но ряд полученных им показателей отличался от полу- 


ченных Гальтоном: 





Корреляция 
дети. дети дети дети— 
родители деды прадеды прапрадеды 
По Гал у 0,5000 0,2500 0,1250 0,0625 
По рае 0.6244 — 0,1988 0,0630 0,0202 


2* 
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При установлении этих коэффициентов наследственности 
Гальтон шел умозрительным путем: дети получают от каждо. 
го из родителей по половине своей наследуемости ("=0,5), от 
каждого деда и бабки — по одной четверти (^=0,25) ит. д. 
Нирсон же свой ряд коэффициентов наследственности дал на 
основе обобщения эмпирических материалов, полученных в 
процессе изучения наследования количественных признаков у 
человека и некоторых животных. 

Работы Пирсона [140а, 14] дали первую ориентировку по 
вопросу использования родословных при оценке наследствен- 
ных особенностей животных. Если принять, что степень влия- 
ния определяется квадратом коэффициента корреляции, то 
ряд коэффициентов наследственности Пирсона свидетельству- 
ет о слабой вероятности получить внуков, похожих на своих 
дедов, тем более правнуков, сходных с прадедами: 


Степень 
генетического 
влияния 
родителей на детей . . . 0,4 
дедов на внукв . . о. 0,04 
прадедов на правнукв . . 0,004 


Кроме того, работы Пирсона интересны в качестве первого 
подхода к решению проблемы наследования количественных 
признаков. 

Более совершенные методы определения степени влияния 
наследственности на проявление количественных признаков 
способами прямолинейной корреляции разработал Райт в 
1920—1921 гг. [198, 199]. Он считал, что наблюдаемое феноти- 


некоторая доля этой единицы, а на ненаследственные — ос- 
тальная часть единицы, что можно выразить формулой 


ЕЕ. 


Первую долю Райт назвал коэффициентом детерминации 
признака наследственностью и предложил особый метод рас- 
чета этого показателя, т. е. степени влияния наследственности 
на проявление признака в группе. Он исходил при этом из 
двух математико-статистических положений: Е 

1) степень детерминации признака каждой отдельной при- 
чиной равна квадрату коэффициента прямолинейной корреля- 
ции между признаком и этой причиной; . 
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В общем фе 
ражает раз 
_ иродителе 
_ совенности | 
зывать коэф 
ТИПОМ, 
Особенно 
показателя. 





2) при независимости причин друг от друга сумма квадра- 
тов коэффициентов прямолинейной корреляции всех причин 
равна единице. 

„Таким образом, если обозначить коэффициенты прямоли- 
нейной корреляции признака с наследственными влияниями — а 
символом Й, а с ненаследственными символом е, то сумма 


квадратов этих корреляционных коэффициентов будет равна 
единице ыы 





а. 2-е? =1 

и величина #? будет измерять степень влияния наследственно- 
сти на проявление признака или, точнее, указывать ту долю 
в общем фенотипическом разнообразии признака, которая от- 
ражает разнообразие генетической информации, пришедшей 
от родителей. В соответствии с этим степень влияния наслед- 
ственности на проявление признака в этой группе стали на- 
зывать коэффициентом корреляции между генотипом и фено- 
типом. 

Особенность метода Райта заключается в способе расчета 
показателя #2. Непосредственный расчет величины Л, т. е- 
коэффициента прямолинейной корреляции между разнообра- 
зиями фенотипов и генотипов, невозможен, поскольку нет ни- 
каких способов непосредственного измерения генотипов. По- 
этому Райт предложил обходный путь решения этой задачи, 
использовав разработанный им же особый метод коэффици- 
ентов путей (ра сое йе). 

Райт считал, что назначение этого метода заключается в 
соединении предположений о причинной связи явлений с на- 
блюдениями статистических связей между переменными. Этот 
метод дает возможность определить статистическую связь 
между признаками через всю цепь влияний, действующих на 
эти признаки. По схеме коэффициентов путей Райта (рис. 2) 
можно определить. статистическую связь между двумя приз- 
наками х иу. Корреляция между х и 9 равна сумме произве- 
дений коэффициентов путей по всей цепи путей 


сет. 14 ое: и Е № 
г.у = 66’ сс Е Вас С + ССВ 


При использовании метода коэффициентов путей Райт прини- 
мал, что все связи приближенно прямолинейны и что влияния 
суммируются в форме простого сложения (аддитивность влия- 
ний). Кроме того, было сделано допущение, что коэффициент 
корреляции между генотипами детей и родителей равен поло- 
вине: Г. р. = -- 0,5, что справедливо при указанных выше до- 
пущениях для свободно размножающихся популяций. 

р 














На основе этих исходных положений и МОЖНО соста. 
вить схему наследования признака (рис. 3). На схеме ВИДНО, 
что связь между фенотипами детей и родителей фр. д. опреде. 
ляется одной цепью путей фр — гр — гд — фд и, следователь. 
но, произведением трех коэффициентов корреляции 


7ф. р. д = Иг.ф Е ИГ. р. д  7г.ф. 
Принимая, что 7.. ф для родителей и детей равны одной и той 
же величине — корреляции между генотипом и фенотином: 


К Дути И 
* у АИ д 
[2] ФС 





[7 Хх 
х у х у 
басс" Стас в 


Рис. 2. Схема коэффициентов путей, 
А и р — влияния, действ 
но; Ви С.— влия 


по Райту. 


ующие на признаки хи  раздель- 


ния, действующие на оба признака; а, в, 
с — коэффициенты корреляции между х и В Свой 
4’ — коэффициенты корреляции между у и вс гВс- 
коэффициент корреляции между В и С: 


@, в, с, в', с’, @— 
коэффициенты путей. 


Тг. ф.р —= Тт. ф. д = й 


и что генотипическая 


корреляция при 
ВИЯХ г. оды 


- 0,5, имеем Уф. в. д —=0,5/2, 






ределяющий ту долю общего фенотипи- 

которая отражает влияние генетиче- 
ского разнообразия, или квадрат 
корреляции между генотипом и 
фенотипом, равен удвоенному ко- 
эффициенту прямолинейной кор- 
реляции между фенотипами де- 
тей и родителей. 





Рис. 3. Схема наследования количествен- 
ных признаков, по Райту. 






Генотипы 
детей 





Фенотипы 
детей 





27 ф.р.д 
7ф.р.д=й-0,5-й=0 52, ва 05 =2/ ф.р.д. 











уб сыновей - 
Ее =. 
У 5 отов этих 
сыновей , . 








Этот способ определения величины А? был принят многими 
исследователями, а сама величина /? стала называться пока- 
зателем наследуемости. Требующийся при этом коэффициент 
корреляции рассчитывается любым биометрическим спосо- 
бом, с разнесением данных по родителям и детям в корре- 


ляционную решетку или, если имеются счетные машины, без 
разнесения (табл. 3). 


Таблица 3 
Схема расчета коэффициента корреляции и показателя наследуемости 


=жо›о›о—о›—»о›»—»о»” ок 















































СЕ У — 
Признак 11213] 4|5| луз у геи зи, из и, И 
| п 
У 5 сыновей 6. Е 7. | 5:14 8515-30 190] 10 
. 216 | 1050 
У 5 отцов этих 
сыновей . .|4|5|9|6111| 5 | 35| 279 34 
хиху. 1050 
ии, —— 216 м Е 
п 
ь Сы Зы тт — +0,325, 
и сс, У 10,34 18, 
22 — 27 -2(- 0,325) =0,65. 


Способы определения некоторых показателей наследуемости 


Коэффициент детерминации признака наследственностью, 
или показатель наследуемости, определяют на основе прямо- 
линейной корреляции различными способами, например: 

12 — 9"‚м—показатель наследуемости, равен удвоен- 
ному коэффициенту корреляции между до- 
черьми и матерями или между сыновьями и 
отцами. Это наиболее распространенный 
способ, употребляемый в двух вариантах. 
Корреляция между дочерьми и матерями 
определяется или по всем дочерям и мате- 
рям, без составления групп по отдельным 
отцам, или берется средняя величина из 
всех Гды, полученных в потомстве каждого 
отдельного отца. 

12 = Юм — показатель наследуемости, равен удвоен- 
ному коэффициенту регрессии дочерей по 
матерям или сыновей по отцам, рассчиты- 
ваемому обычным способом: 
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Если не требуется знать величину обоих 


средних квадратических отклонений и коэф. 
фициента корреляции, то коэффициент ре- 
грессии может быть рассчитан по формуле 
&_ < 
Ю., а 12,05 
2 
отклонения первого и второго коррелируе- 
мых признаков; С› — дисперсия (сумма квад- 
ратов центральных отклонений) по второ- 
му признаку, по которому рассчитывается 
регрессия первого признака: Ур). = 
и 
= УИ, — Е 

Для примера, показанного в табл. 3, ко- 
эффициент регрессии сыновей по отцам 
К» = + 6/34 = 0,176 и, следовательно, 
показатель наследуемости  12=2Ю.„ = 
=2(--0,176) =0,35. При этом. способе расче- 
та в разобранном примере (см. табл. 3) на- 
следуемость, определенная по регрессии, по- 
лучила численное выражение (0,35), почти 
В 2 раза меньшее, чем при определении по 
коэффициенту корреляции (0,65). 

Расчет регрессии при определении пока- 
зателей наследуемости некоторыми исследо- 
вателями применяется и в обычном и в ус- 
ложненном виде. Например, Борен, Мак-Кип 
и Ямадо [18а] провели сравнительный ана- 
лиз точности трех методов определения 
регрессии как основы для определения по- 
казателей наследуемости, предложенных 
Кэмисорном и Тандоном: 1) регрессии по- 
томков по родителям, причем качество каж- 
дого потомка сопоставляется с качеством его 
родителя (обычный способ); 2) регрессии 
средних для всех потомков каждого родите- 
ля по качеству родителей; 3) взвешенной 
регрессии, при которой средняя по потомкам 
взвешивается числом потомков и предпола- 
гаемой величиной коэффициента корреля- 
ции между отклонениями от регрессии двух 
потомков одного отца. 

Некоторые исследователи считают, что 
наследуемость определяется более правиль- 
но по коэффициенту регрессии, чем по коэф- 


‚ где Ви Р> — центральные 





орион 


фициенту корреляции. Например, Эль-Ши- 





09 ми [38] утверждает, что при оценке насле- 
р ре. дуемости по удвоенному коэффициенту ре- 
РМуль грессии дочерей по матерям среди всех по- 
аЛЬНЫь томков всех отцов, без разделения по 
з каждому отцу элиминируется влияние на 
Лируе. корреляцию между потомками и родителя- 
а Квад. ми неоднородности условий жизни и откло- 
Втор. нений от аддитивной схемы наследования 
вается вследствие доминирования и эпистазиса. 
Л. = Кох и Кларк [92] также считают, что ре- 
грессионный метод определения наследуе- 
мости дает более надежные результаты в 
3 популяциях, где родители отбираются, а по- 
о, Кб» томство учитывается полностью без отбора. 
’ отцам 1? — 4гк— показатель наследуемости, равен учетве- 
‚тельно, ренному коэффициенту корреляции между 
2 КЮ = полусибсами по отцам или матерям. Для по- 
> расче- лучения этого показателя требуется подо- 
. 3) на: брать пары полусибсов, т. е. пары сыновей 
сии, по- или дочерей от одного отца или от одной ма- 
), почти тери. Если у нескольких родителей, напри- 
Е мер у отцов, имеется больше чем по два по- 
ении по томка, то по каждому отдельному отцу надо 
составить все возможные пары между его 
[и пока“ потомками. Если У отца имеется 3 потомка, 
ясследо- то пар будет 3: первый со вторым, первый с 
ив УС третьим и второй с третьим. При 4 потомках 
Дак-Кий будет 6 сопоставлений, при пяти 10 сопостав- 
ый ны лений, при п потомках ^ — сопоставлений 
делен,, в пары. Коэффициент корреляции рассчиты- 
о ых вается по всем парам, составленным по всем 
) . отцам. 
ссий =; #? — Эг.к — показатель наследуемости, равен удвоен- 
гво ее, ному коэффициенту корреляции между пол- 
итвом ии НЫМИ сибсами (происходящими от одной ро- 
егреб° р , дительской пары). В обычных стадах сель- 
одИТ я скохозяйственных животных бывает трудно. 
р енно" подобрать достаточное количество семей 
ей кам (пар родителей), имеющих 2 и более потом- 
ОТО т олё" ков, появившихся в достаточно близкие го- 
рел ел’ ды. Поэтому некоторые исследователи, на- 
КОРР ух } пример Фальконер [41], считают этот способ 
сий наименее пригодным для определения на- 
10 следуемости. 
аи ” 25 
пр кф 








— наследуемости равен удво. 
1? —2 (о. х— Рок. о. д) —показатель н 
г енной разности коэффициентов корреляции 
































Е 
- оГА } 
а и двойнями и меж |. Л 
между однояйцевыми д нЕ д бе Корр"! тив 
полными сибсами однояйцевых двоен. еко- ДИ. ных 0 а 
торые результаты применения этого спосо- одет наиров 
$ ба, предложенного Фальконером [41], приве- о ЗМ ий от 
дены ниже. ото пени # 
я Коэффициенты корреляции между ний (1е я раз 
ПРО ‚д Ё 1 М 
58  выее Зл89 „учтены ител 
ЕЕ Аа=8 ЕБЕУЕ И род ь 
ВР ЕЕЕЕАЕЕЕЕЕ ВЛ" ' слояь 
588 #588 НЕЗЕЕ же пря 
Корреля 
Человек нений, вызва! 
Высота .. . . . 093 0,64 0,58 у более ЗаВИС 
Е 002 0,63 0,58 быть еж 
Умственное развите ‘ 0,88 0,63 0,50 корреляция меж, 
Вес при рождении . ° 0,67 0,58 0,18 Корреляция п 
Крупный рогатый скот тельна, чем полус 
Удой за 1 лактацию . 0,91 0,65 0,52 пери имеют повый 
Количество молочного жи- 
82 БУДЕ а 2. бб Ща гов ин зибрионально 
Процент жира в молоке 0,95 0,86 0,18 одственники | 
Вес в возрасте 4 мес. Е 0,83 0,78 0,10 ОДНЫ ДЛЯ 
Длина тела в 4 ме. ° 0,75 0,62 0,26 "Я опре 


Фальконер предупреждает, что этот спо- 


р соб дает верхний предел возможной степени 





наследуемости, если отсутствует неаддитив- тает а Это обстоят 
ное генетическое разнообразие и если не о ениват 
й было осложнений, вызванных общим крово- | И ТОЛЬКО Ме 
. обращением двоен. В ие Хальни Жду 
} писываемый способ разработан для за- . "тать | ол 
. мены более простого способа, по которому Фальк ОСти 
| за показатель наследуемости принимался Так и онер 1 
} просто коэффициент корреляции между од- _ “ку ] 
: нояйцевыми двойнями 42 — Го. д: - р и м0 
й Показатель наследуемости может опре- З Фе Я от Олин 
| пезяться таким способом только при слу- _ вм о 
| чайном подборе родительских пар, совер- Е $ Си 06 
. шенно невозможном в обычных условиях р ] ю у и. 
З практической селекции животных, и особен- Г та я пд 
р но в семьях человека. ни | 
Е : 
| Сравнительная оценка м № бо 
способов определения показателей наследуемости ‚ К о 
Сравнительную оценку способов определения показате- м оо, и 
лей наследуемости на основе прямолинейных корреляций дал 3 м а 
“Лаш [104] в своем докладе на седьмом международном генети- А а Ч 
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0,18 


ческом конгрессе в Эдинбурге. Он выступил со следующими 


тезисами по этому вопросу. 


Корреляция между отцами и потомками приемлема, 0со- 
бенно когда есть возможность учесть паратипические корреля- 
ции. Корреляция между матерями и потомками в потомстве 
отдельных отцов — наиболее приемлемый путь автоматическо- 
го элиминирования большинства паратипических корреляций 
и отклонений от системы случайных скрещиваний при опреде- 
лении степени наследуемости признака, хотя могут остаться 
неучтенными различия групп матерей по отдельным отцам. 

Если родители хорошо отобраны, вместо корреляции мо- 
жет быть использована регрессия потомков по родителям. 

Корреляция полных сибсов учитывает некоторую часть от- 
клонений, вызванных доминированием, и имеет тенденцию 
быть более зависимой от общего влияния условий жизни, чем 
корреляция между детьми и родителями. 

Корреляция полусибсов по отцам вообще более показа- 
тельна, чем полусибсов по матерям, так как полусибсы по ма- 
тери имеют повышенное сходство, вызванное общими условия- 
ми эмбрионального и подсосного периодов. 

Родственники более удаленные, чем полусибсы, менее при- 
годны для определения наследуемости, так как при этом коэф- 
фициенты коррехяции обычно незначительно превышают свои 
ошибки репрезентативности. 

На это обстоятельство указывает и Эль-Шими [38]; он счи- 
тает, что оценивать наследуемость следует на основе корреля- 
ций только между близкими родственниками, поскольку при 
более дальних родственниках сильно возрастают ошибки ре- 
презентативности выборочных показателей наследуемости. 

Фальконер [41] также дает следующую сравнительную ха- 
рактеристику способов определения наследуемости на основе 
‘анализа прямолинейной корреляции между родственниками 

(12=2Ю потомков по одному родителю, 12=Ю потомков по 
средней для обоих родителей, 12?=4г между полусибсами, 
12<2г между полными сибсами): 

1) корреляция между полусибсами и регрессия потомков 
по отцам — наиболее надежные методы определения насле- 
дуемости; 

2) регрессия потомков по матерям имеет тенденцию к за- 
зышению показателей наследуемости вследствие влияния ма- 
теринского организма, как это выявлено по отношению к вели- 
чине тела многих млекопитающих; 

3) наименее надежный способ определения наследуемо- 
<ти— на основе корреляции между полными сибсами. Для 
‘признаков, не подверженных влиянию материнского организ- 
ма и паратипическому воздействию междугрупповой изменчи- 
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вости, корреляция между полными сибсами дает примерно ТА- 


кие же результаты, как и другие способы определения насле- 
дуемости. 












Экспериментальная проверка 
пригодности показателей наследуемости 













Лаборатория генетических основ селекции животных Ин. 
ститута цитологии и генетики СО АН СССР исследовала 















свой- 


ства показателей наследуемости первой категории в сравне- Жнонои 
нии с некоторыми другими показателями, основанными на дру- ноте — 
гих принципиальных основах. Изучались свойства двух основ. _ т. 80 Си 
ных показателей первой категории: #2 = 27ы и 12 — 2Юлы в жа. Я | 
сравнении с одним показателем второй категории, получае- Первомайски 
мым на основе дисперсионного анализа: 1? — 9/2. Покров 


Показатели наследуемости изучались по матерям в потом: 


митов показателей наследуемос 


ного рогатого скота и овец в племенных стадах Новосибирской 
области и Алтайског 


о края показаны в табл. 4. Показатели 


МИ наименьшему возможному значению — 


© единицу (или 100%) приравнивались 
максимально возможной величине — единице (или 100%). 


ри расчетах средних значений показателей (по всем произ- 
водителям одного хозяйства) суммировались неизмененные 
показатели наследуемости —— как положительные, так и отри- 
цательные, как превышавшие, так и не превышавшие единицу. 
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©. Таблица 4 
Средние величины (М) и лимиты (Шт) показателей наследуемости 
Показатели наследуемости, % 
= г. | т=оюЮ с [52 
Хозяйство 5 № р д/м ы . Ф/7Т 
| 
|. М Им М Тип м Ит 
я - 
е- Крупный рогатый скот 
у. Жирномолоч- ! 
в. ность 
Е Опыт. х-во Сиб- 
с. НИИЖа 19 902 18 |0-100 3 10-100] 34 [2-66 
Первомайский с/х | 23 | 2773 6 10-100] 7 00-84] 21 1--67 
Покровский » 30 | 4306 19 10-100] 23 10-1007 12 | 0-49 
+ Троицкий » 21 1335 42 10-100] 59 10-100] 21 1--52 
т Алейский » 35 | 2169 25 |0--100] 29 |0--100] 20 | 2-68 
и Косихинский » 19 | 1295 12 10-100] 20 |0-100] 12 | 0--43 
1е Обильномолочность 
`а Оп. хоз. Сиб- 
с- НИИЖа 17 4611 12 10-100] 20 |0--100] 12 | 3-50 
Первомайский с/х| 26 | 2790 12 |0-100 11 10-100] 12 | 0-56 
е Покровский » | 30 | 4306 6 [0-100 5 00-100] 16 | 0-68 
Троицкий . ь | 15 | 4675 | -1 10-50] —1 10 57| 12-|0=33 
з Алейский » 29 | 4149 |'--9 |0- 50] —4 |0- 59] 13 | 3-47 
г Косихинский » 13 1981 23 |0- 38| 921 10- 99] 13 10-42 
й Овцы 
[И Настриг шерсти 
е- К/х «Страна Со- : у Е 
р ТБ 12 | 700 | 23 00-:55| 20 10-51 | 30 | 8-60 
= Живой вес в 
`Ь . возрасте 1 года 
}- КР «Страна 6 | 10| 4 [0-100] 28 (0--100] 42 | 8-85 
3- 
е : а 
- Примечани е. $ — число производителей хозяйства, в потомстве 
. которых изучалась наследуемость по матерям, № — число исследованных 
у- пар лактаций (дочь — мать). 
у. 
: стадах получены и отрицательные и превышающие 100% зна- 
ф чения (табл. 5). 
й ‹ Это исследование показало, что при практическом приме- 
и, нении показателей наследуемости первой категории (при пра- 
(У вильном и безошибочном вычислении) нередко получаются 
и ‚ непонятные и ничего не означающие значения. При использо- 
и вании же другого принципа (дисперсионный анализ наслед- 
и 
х 29 
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Таблица 5 

< / . 

Количество отрицательных и превышающих 100% показателей 
наследуемости, полученных по общепринятой методике 
































Из них выходят за пределы 72 < 0; #з > 100 
Всего по- 
Признаки НЫЕ 12 = м 22 = 2Юдм : 
ор ить В 
ых число | % | число % | число | 
Жирномолоч- Е 

Обе. < 147 46 31 50 34 0 0 
Обильномолоч- 

ВОС: 123 43 35 40 32 0 0 
Настриг шерсти 12 2 И ы 17 0 0 
Живой вес овец 17 5 29 5 29 0 0 
По всем призна- 

И. и 299 96 32 97 32 0 0 




















ственных влияний) таких непонятных и бесполезных показа- 
телей наследуемости никогда не получается. 

Столь же разнообразны и полузенные средние характери- 
стики наследуемости по 6 изученным для этих целей совхозам: 


ры т =2Ю м т 22 
Жирномолочность 6-:-42 3-:-59 12-=29 
Обильномолочность . —2-23 —4-59] 12-22 


Наибольшая средняя была больше наименьшей для пока- 


зателей первой категории в 7-20 раз, второй категории — 
примерно в 2 раза. 


Учет породности и условий жизни 

Чтобы при анализе изменчи 
сти учесть влияние разных по 
ловий, были подоб 
пы, для каждой из 


отдельным отцам, в пре 
дом совхозе (табл. 6) 


Оказалось, что средние характеристики наследуемости для 
одного и того же признака достаточно разнообразны и в пре- 
делах одной породной группы, и в одном и том же совхозе. Но. 
по обильномолочности в отличие от жирномолочности средние 
показатели наследуемости колебались в меньшей степени. 
В Косихинском совхозе очень близкие показатели получены 
для симменталов и гибридов яка, в опытном хозяйстве 


делах каждой породной группы, в каж- 
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Обильномо: 


нопестрая 
нильеай 
Красная горбато) 
Костромская 
Гибриды яка 


Разнообра 
Второй кат 


Таблица 6 


—. ие средних величин показателя наследуемости первой категория 
-Гд!м ПО разным породным группам в разных племенных стадах 



























































— Совхозы 
ты Породные группы Е Е 
: Ё ё Косихин- 
5 5 ский 
Жирномолочность 
Чернопестрая 058410534 ть ЗЕ: ых 5 . 
Симментальская . `°. . .|0,38| — | 0,32 | 0,52 | 0,62 0,42 
= Красная горбатовская : — |0,60 — — Ге ый 
ПО О ее о а я Ь — | 0,70 ра 
Вабрихы ка — ее - — — 0,32 
Обильномолочность 
за- Чернопестрая а Е ОН = - — — 
Симментальская . ‚ . .| 0,34 | — | 0,38 | 0,32 | 0,40 0,44 
ри- Красная горбатовская - — |0,58 - 
у Поет И Ро ть ЕЕ — = = 0130 — 
ам: Бибриды яка ео — — — — — 0,48 
Таблица 7 
Разнообразие средних значений показателя наследуемости 
второй категории #? = 022 по разным породным группам 
ве в разных племенных стадах 
— 
Совхозы 
© = = $ 
Я. а = з Е 
Породные группы я = = = 5 Е 
на | 88 а Е 
0- ВЕНЕ РА 
ус* 
уп" Жирномолочность 
Е 0,14 — 
Йй Чернопестрая . .| 0,38 | 0, 
ыы ана. |015 |“ | 0.131 0,21. 0.2709 
е Красная горбатовская| — | 0,25 | — | — м 
по’ Костромская о = = ы , 011 
ж- Гибриды яка . - — > $21 2 ь 
Обильномолочность 
ля Чернопестрая . .| 0,12 | 0,17 | — — — — 
уе Симментальская . | 0,14 — |0,13 | 0,16 | 0,18 
0 Красная горбатовская| — | 0,25 | — ПАО ЗЫ 
Н Костромская . .| — м 1 и , > 
ие Гибриды яка . .| — 5 я = = , 
ие 
ны 31 
9:2 








СибНИИЖа — для чернопестрых и симментальских помесей. 
Не очень большая разница была между средними показателя. 
ми наследуемости обильномолочности для чернопестрой 
красной горбатовской породных групп в Первомайском Совхо- 
зе. Но все же для одних и тех же признаков с учетом породы 
и хозяйства средние показатели достаточно различны: 


по жирномолочности от 0,32. до 0,84; 
по обильномолочности от 0,30 до 0,58. 


Проверка теоретических основ 


В основу показателей наследуемости (#2 — 27ды; 2—2 Ющы 
т. д.) положено представление о прямолинейной корреляции 


ченных от свободного скрещивания сб 


соотношение особей с генотипами АА, Да и аа соответствует 
формуле Гарди 


Р?АА-+-2рала+ 4?аа, 


те р и 9 — доли аллелей А и а, причем Р+9=1. 
Определение корреляции между дочерьми и матерями в 
потомстве всех отцов см. в табл. 9. Частоты корреляционной 
решетки взяты из табл. 8. Например, от матерей АА (верхняя 
строка табл. 8) получены дочери АА и Аа с вероятностями 
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ванных 
твенни:- 


Таблица 8 
Схема расчетов коэффициентов генетической корреляции 
между детьми и родителями в свободно размножающихся 
сбалансированных популяциях (получение поколения детей) 


























® - аа (4°) Аа (2р4) АА (р) 
23а АА 
АА (р?) р24? Аа РЯ “АА 
рза Аа 
р'9* АА 
зАа зао АА 
Аа (2ра) Е 2р24? Аа р 
р4З аа ы рза Аа 
74? аа 
р43 Аа 
аа (9*) 4‘ аа раз аа 224? Аа 


Таблица 9 


Корреляция между генотипами дочерей и матерей в потомстве всех 
отцов (частоты из табл. 8) 














































































































м | 
а аа Аа АА |т; |? 0 | пу |724 0 м д а 
ра? р* 
В рз |р?|-| Ра |Р9|- | $1 Р—9| 0 
р3а | Р34 
раз 248 ра? 9 
Аа 2 ра Эра | — |-—|р*-9* ЩЕ (р— 9) (ра 0 
241 234 п 
Р34 
зЗ 
За 9* | Ра — |492 |92|-| 24 |29|— $2 | р'+4? |р* +4*| 24 
р9? | 24? 
Пы |2 224 | ре |1 |920] 1 |291 0 | С 2р4 2р4 | 224 











ее Частоты ид по диагоналям: 
_ 2^4 + 229—224 _ + 2Р4 _ в: 








54 Е 252 
2У 224 - 229 — р14з + 2 + 43+ Р'4*—=Р9; 
2ра + 229—224 ‘' 224 0.5 ре + Ра + ра + 2р34? + 
Кум = Е = 40,5. 
ий 4РЧ 4 234 + 44 + 943 = * + 9; 


| ^*4? + РЗ4 + 248 +Р'4* =Р4- 


3 заказ № 62 33 








Та блица ю 
Корреляция между генотипами дочерей и матерей в потомстве 




































































отцов — 
гомозиготов (частоты из столбца АА табл, 8) 
ы о = 0 М 
д аа | Аа АА [п |Р пд | 24 д а 
АА |0 | |2 || — 219 | 229 | — | $1 [22 (2—9) 28 | 19 
= $1 р РЬ—4)] р° | рчз 
Аа |р74?| рза 29 р3 | Е 
= РЕ Ве 
| 
72° @—9)* р | ра? 
= 1010 0 г. 29 
Нх $. 224? + 24| рз Р?9 
п за | 9 рз, И 2010171010 Е 
а :. С | 27а |9 | ра 
































Ра |724? | — | || р Частоты по диагоналям 





234 -+ Р:4* = 234; р + р34 = рз 


























2рза + рза — рз З, 1 
М а 


29 224: 234 И?. 234 У? 


224 +29 —24 _ +29 +1 
Е : 
д/м 5- 23а За 5 + 0,5 


соответственно (р39-р*) и (р2 
лены в табл. 9 в столбце мат 
рей — АА и Аа. Подобным 
частоты табл. 9. 


Коэффициент корреляции можно рассчитать по способу 


92+ р34). Эти частоты и простав- 
ерей АА и в двух строках доче- 
образом получены и все остальные 


‚сумм, по формуле 


См + СА — Са 
НЕЕ аа ны 
Е 


Е С.— суммы квадратов центральных отклонений 
по ряду матерей (суммирование по столбцам), по ряду доче- 
рей (суммирование по строкам) и по ряду разностей (сумми- 
рование по диагоналям от угла наибольших значений геноти- 
па матерей и дочерей к углу наименьших значений). Величи- 


г = 








Подобным о 
реляции для лк 
бого числа хро 
В, Б. Сутягино: 
ди- и тригибри, 
коэффициентов 
матерями при' 
ыы И группы М 

орреляции 





на С для матерей, дочерей г 
ь ы Я и и разностей рассч х 
единой формуле р итывалась по 
$2 
Е 


= 5 


п 


где $1 и $52 — первые и вторые суммы, получаемые при обра- 
ботке рядов способом сумм. 

При суммировании частот следует помнить, что величины 
ри 9 — это вероятности появления гамет с аллелями А иаи 
что сумма р--9=1. При этом условии многие суммы частот 
значительно упрощаются. Например: 








р?—9?= (р+9) (р— 9) =1({^р—9) =Р— 9; 








р?-+2р9+ 4?= (р+49)?=1?=1; “+ =р*(р+9) =Р; 
р24?-+2рз4- р*=р?(4?-+2ра-+ р?) =Р? ит. д. 


Подобным образом можно рассчитать прямолинейные кор- 
реляции для любого генотипического состава отцов и для лю- 
бого числа хромосомных локусов. Сотрудницей института 
В. Б. Сутягиной были составлены генетические модели моно, 
ди- и тригибридных скрещиваний с последующим расчетом 
коэффициентов генетической корреляции между дочерьми и 
матерями при ‘различной генотипической структуре группы от- 
цов и группы матерей. Ею получены следующие коэффициен- 


ты корреляции (табл. ЕВ 
Таблица 11 


Коэффициенты корреляции между дочерьми и матерями 
поколении тригибридного скрещивания 











в третьем 
Отцы ы 
Е Неполные п 
© олные 
Е | инемолные |. "®терови- 
3 | гетерозиготы готы 
Матери Е> 
Популяция . . - - и о 
Все, кроме худших 0, ти 
Средние Аж 0,51 оо 
Лучшие ЕЕ ИЕ 0,44 о 
Худшие а 0,44 ь 


Очевидно, замена всего разнообразия значении одним по- 
стоянным значением г= 0,5 и есть одна из причин появления 
тех непонятных и бесполезных показателей наследуемости 


первой категории, которые получаются при постоянном удваи- 


З% 35 











вании коэффициентов прямолинейной корреляции. Эта причи- 
на может привести к завышению показателей наследуемости 
и к занижению их (и нет никаких способов узнать, завышен 
показатель или занижен), но не может привести к появлению 
отрицательных показателей наследуемости. 

Появление отрицательных показателей обусловлено, по-ви- 
димому, малочисленностью подопытного материала и таким 
случайным подбором особей, при котором у лучших родителей 
были не лучшие дети. Кроме того, как показали исследования 
3. С. Никоро, отрицательная корреляция между фенотипами 
детей и родителей (по которой определяются показатели на- 


следуемости) может возникнуть при некоторых случаях сверх- 
доминирования. 


Особые свойства 
показателя наследуемости /› = 2 м 


Среди показателей ‘наследуемости первой категории есть 
один, особый по своим свойствам. Это показатель, равный 


удвоенному коэффициенту прямолинейной регрессии в 
—=2АЮ м, обладающий удивительным постоянством и не изме- 
няющийся даже в тех случаях, когда все остальные показате- 
ли первой категории явно меняют свою величину. Расчет гене- 
тических моделей (см. табл. 11) выявил сильную зависимость 
коэффициента корреляции от генотипической структуры груп- 
пы отцов и группы матерей. Если для этих же моделей рассчи- 
тать коэффициенты регрессии но обычной формуле Аз, = и» 
1 
причем взять те же коэффициенты корреляции, то во всех слу- 
чаях, приведенных в табл. 11, получится‘одно и то же значе- 
ние коэффициента регрессии: 


©: щы 


Матеря неполные 
полные  гомсзиготы полные 
гомозиты инеполные гетерозиготы 
тетерозиготы 


Популяция . . 0,5 0,5 0,5 
Все, кроме худших 0,5 0,5 0,5 
Средние т 0,5 0,5 
Лучшие : 0,5 6,5 0,5 
Худшие о 0,5 0,5 0,5 


Дополнительные исследования показали, что коэффициент 
прямолинейной регрессии, по которому определяется показа- 
тель наследуемости, не реагирует на изменения всех видов 
разнообразия, кроме разнообразия генетической информации, 
пришедшей от поколения родителей. Это интересное явление 
иллюстрируется схемами 1, П, ПГ и [У (рис. 4). 
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Рис. 4. Постоянство коэффициента прямолинейной регрес- 

сии при неизменном разнообразии генетической информа- 
ции. 

1—7=40,25, В=+0,125; И —г=+0,84, К=+0,125; ИТ — г=+0,79, 

В=+0,625; 1У —г=4+0,88, К= +0,625. 


меньший разброс частот по корреляционному полю, что обыч- 
но характеризует признаки как сильно- или слабоизмен- 
чивые. 

Сравнение схем Ги П показывает, что в схеме П значи- 
тельно уменьшена изменчивость признака (явно меньший раз- 
брос частот), но генетическое разнообразие осталось таким же: 
в схеме Г ряд частных средних 5,50—5,75—6,00 6,25—6,50 и 
в схеме П этот ряд точно такой же: 5,50—5,75, —6,00—6,25— 





т 


азие частных средних по дочерям ——— я 
для разных классов матерей. Остальные виды разнообразия 








$,50. При этом коэффициент корреляции увеличился с 0,25 до 
0,34, а коэффициент регрессии ‘остался неизменным: 0,195— 
0,125. Это постоянство определяется тем обстоятельством, 


что в. схемах Ги П изменение частных средних по доче. ` 


рям, приходящееся на единицу изменения признака у матерей, 
6,50 — 5,50 
совершенно одинаково: на схеме | >= =0,175 и насхе. 


6,50 — 5,50 
8 


ме П - = 0,125. А эта величина и есть коэффициент 


прямолинейной регрессии. 

Подобное же сравнение схемы 1 с ТУ, Тс Ши П с [Упо- 
казывает, что коэффициент регрессии изменяется только при 
изменении генотипического разнообразия и не зависит от сте- 

пени изменчивости само- 


Таблица 12 го признака. Все четыре 

Свойство коэффициента регрессии, по возможных сравнения 

которому определяется показатель схем . рис. 4 сведены в 
наследуемости табл. 19. 


Генотипическое 
разнообразие 


Изменчивость признака 





сильная слабая 





Особые свойства по- 
казателя наследуемости, 
рассчитанного по коэффи- 
циенту регрессии, опреде- 
ляют и необычные спосо- 








ем ва ыь РЕ ни бы его использования. При 
г = 0,25 г = 0,34 помощи этого показателя 
невозможно выделить при- 
Сильное Схема Ш | Схема [У Знаки, разнообразие ко- 
К = 0,625 | Ю = 0,625 торых в большей степени 

г= 0,79 |х-=0,80 


определяется . разнообра- 
зием условий жизни, но 

| зато он может служить 
характеристикой степени генотипического разнообразия ис- 
следуемой группы родителей, по которым определяется ре- 
грессия детей. А от степени генетического разнообразия зави- 
сит эффективность племенного отбора; среди одинаковых по 


‹ Генотипу особей отбор не дает изменения признака в желае- 


мом направлении. 

Но имея указанные особые свойства, показатель насле- 
дуемости, определенный по коэффициенту прямолинейной 
регрессии, все же обладает всеми недостатками, присущими 
показателям наследуемости первой категории: сильной ко- 
леблемостью под влиянием еще не вскрытых причин разно- 
стороннего, но не компенсированного действия, появлением 
отрицательных и превышающих 100% значений. 

Этими же недостатками обладают и редко используемые 
показатели наследуемости, определяемые по корреляции меж- 








Всего Пр 
наследуемос 
РЕ 
дочерьми и 
лями; 
р = 47 
ду полусибс: 











ду полусибсами, полными сибсами, однояйцевыми двойням 
Показатели, определяемые по корреляции между полус ями. 
ми, имеют, кроме того, и свой особенный ее Она 
числяются путем умножения на 4 отеееге но о 
циента корреляции, поэтому автоматически увеличиваются в 
4 раза и все ошибки, возникающие при организации и анализе 
корреляционных комплексов: методические, случайные, ошиб- 
ки точности, типичности. Такое же автоматическое увеличе- 
ние ошибок исследования, но в меньшей степени — в 9 раза — 
происходит в процессе вычисления показателей, определяемых 
по корреляции между детьми и родителями и между полными 
<ибсами. 


Выводы 


Всего предложено и использовалось восемь показателей 
наследуемости первой категории: | 
12 = 2" м— удвоенный коэффициент корреляции между 
дочерьми и матерями или вообще между детьми и родите- 
лями; 
1? — 4 к — учетверенный коэффициент корреляции меж- 
ду полусибсами по отцу или по матери; 
12 =9г ‹к— удвоенный коэффициент корреляции между 


полными сибсами; 
12 —9 (го. д — Ги. о.д)— Удвоенная разность между коэф- 


фициентом корреляции между однояйцевыми двойнями и 
коэффициентом корреляции между полусибсами однояйцевых 


двоен; : 
22 = 2Ю; м — удвоенный коэффициент регрессии дочереи 
по матерям в потомстве отдельных отцов или в потомстве всех 


отцов вместе, а также удвоенная регрессия вообще детей по 





родителям; р 
12 = Юдь — коэффициент регрессии детей по средним для 
обоих родителей; 
регрессия невзвешенных средних для потомков — по роди- 
телям; 


взвешенных средних для потомков — по ро- 
ля потомков взвешиваются числом 


корреляции между отклонениями 
томков одного родителя. 
ой категории положены следую- 


регрессия 
дителям, причем средние д 
потомков и коэффициентом 
от линии регрессии двух по 

В основу показателей перв 
щие принципы: 

степень наследуемости проявляется в большем или мень- 
шем сходстве между родственниками, 





измерить степень этого сходства предлагается коэффици- 
ентами корреляции и регрессии; 

корреляция между родственниками прямолинейна; 

коэффициент генетической корреляции между детьми и ро- 
дителями может быть принят равным половине. 


› СИЛЬНО- И слабоизменчивых под влиянием 


2. Из всех показателей наслед 
наиболее приемлемыми для теоретических и практических ис- 
следований оказались два, определяемые при помощи коэф- 
фициента корреляции между детьми и родителями НР цр 


или при помощи коэффициента регрессии детей по родителям 
#2 =2Ю 


уемости первой категории 


мости первой категории оказались нена- 
лиза и планирования 
и совершенно неприменимыми для включе- 
НИЯ их в селекционные характеристики (индексы) производи- 
телей. 

Причиной этих отрицательных свойств показателей насле- 
дуемости первой категории является главным образом несо- 
вершенство основных принципов, положенных в их основу: 
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асе = не аеинеиннненьнанить 


ПОКАЗАТ 


С развитием 
ы Опр 
вые метод ] 
второй категор 
первой: степень 
го разнообрази: 
корреляций ме? 
лизе наследстве 
Методы втор 
следующим обр: 
1. Разложение | 
‚ Анализ од 
2. Анализ т 
Лексов, 

, Анали 
И, 3 ие 
Разложение 


«< 





быть принята равной для всех случаев одной и той же вели- 
ЧИНЕ ГГ. р. д — ых 0,5. 

При современном повышении требований к точности харак- 
теристик наследуемости необходимо перейти к более совер- 
шенным показателям наследуемости. 


ПОКАЗАТЕЛИ НАСЛЕДУЕМОСТИ ВТОРОЙ КАТЕГОРИИ 


С развитием идей дисперсионного анализа разработаны но- 
вые методы определения показателей наследуемости — методы 
второй категории, которые определяют то же, что и методы 
первой: степень генетической обусловленности фенотипическо- 
го разнообразия, но основаны не на анализе прямолинейных 
корреляций между родственниками, а на дисперсионном ана- 
лизе наследственных влияний. 

Методы второй категории могут быть классифицированы 
следующим образом. 

Г. Разложение фенотипической вариансы. 
1. Анализ однофакторных дисперсионных комплексов. 

9 Анализ полных двухфакторных дисперсионных комн” 

лексов. 
3. Анализ иерархических комплексов. 
И. Разложение генотипической вариансы. 


Разложение фенотипической вариансы 


Если изучается наследуемость по одному из родителей — 
по отцам или По матерям, разложение фенотипической вари- 
ансы производится на основе анализа однофакторных диспер- 
сионных комплексов. Если же требуется изучить наследуе- 
мость по обоим родителям, то для разложения фенотипической 
вариансы ‘используются двухфакторные дисперсионные и 


иерархические комплексы. 


АНАЛИЗ ОДНОФАКТОРНЫХ ДИСПЕРСИОННЫХ КОМПЛЕКСОВ 


Общие положения и терминология 


ости на основе разложения феноти- 


Определение наследуем 
понента применяется 


пической вариансы на два основных ком 
многими исследователями. 
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Иа] 
Если взять за основу описание способа, которое дал Лаш Вы 
[107], то за ту долю фенотипической вариансы, которая отра. собр рей 
жает влияние наследственности, надо принять (Ме т 
обе 
2 2 ставле н 
ЗЕ. г  снералЬ | 
Е р 2? т ся ра3 
‘нЕ вр ее в 
редних 
где 57, — та часть общей фенотипической вариансы, ений 0 р 
которая обусловлена генотипическим раз- + нос 
нообразием группы особей: числен тр 
9 2 [2 
°Е— другая часть общей фенотипической вари- а 
ансы, обусловленная разнообразием усло- т ое 
вий жизни, в которых происходило разви- трупп | 
: тие особей; стей по ср 
р — 9-2 — общая фенотипическая варианса особей в варианса © 
группе. зидуальных 
Такое же общее определение показателя наследуемости да- По дисп 
ет, например, Шталь [17ба]; терминолог! 
личными ав 
р? <. эм) 
2 ее 
92 == 67. 


тде 12 — показатель обусловленности наследственностью от- 
клонений признака от средней величины; 

5, — варианса признака, которая передается потомкам 

(цитируется по Шталю); 


9, — варианса, обусловленная внешней средой. 
Вариансой, или сре 


ДНИМ квадратом, называют сумму квад- е след 
ратов центральных отклонений, деленную на число степеней а и Варна 
Я свободы м НС 
| ь ) С 
аз — (УМ в Ут(М М.) м риму 
И Ю * В 
} У У за) енко 
Райяратнам [147] приводит следующие определения вари- м 10 
ансы: «Выборочная сумма квадратов центральных отклонений, 
деленная на число с 


тепеней свободы, используется для опреде- 
это дает несмещенную оценку генеральной 
рые авторы определяют вариансу как выбо- 
рочную сумму квадратов центральных отклонений, деленную 
на объем выборки. Это дает смещенную оценку генеральной 


вариансы и на этом основании не принимается большинст- 
вом статистиков». 


ления вариансы, 
вариансы. Некото 
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<обранных в группу. Ес 


Варианса характеризует степень разнообразия величин, 


- ли группа составле 3 отл гх да’ 
{измерений признака), а аравтрНАЕ ово 
особей этой группы по данному признаку. Если И со- 
ставлена из средних величин для выборок, взятых из одной 
генеральной совокупности, варианса характеризует получив- 
итееся разнообразие этих выборок. В этом случае варианса 


х 2 > 
средних величин ° связана с вариансой индивидуальных зна- 
з 2 — а 2 
И ея ——,11° 
чений 0? равенствами ©м х ‘м =02, где п — одинаковая 


численность выборок. 


Если группа составлена из средних величин для выборок, 
взятых из разных генеральных совокупностей, варианса этой 
группы оценивает степень различия генеральных совокупно- 
стеи по среднему уровню данного признака. В этом случае 
зарианса средних по группе не связана с вариансами инди- 
зидуальных значений по отдельным выборкам. 

По дисперсионному анализу еще не выработано единой 
терминологии. Ниже приведены термины, применяемые раз- 
личными авторами к двум основным величинам: %(У — М)? 
г ЕЕ ыя 


У 


Сумма квадратов То же, деленное на число 
центральн. отклонении степеней свободы 
Сумма квадратов Средний квадрат 

» » Варианса 
» » Дисперсия 
Дисперсия Девиата 


В исследованиях, связанных с разложением фенотипиче- 
ской вариансы, приходится для одной и той же группы полу- 


чать: } 
1) сумму квадратов, деленную на число степеней свобо- 


ды, это варианса в обычном понимании; 
2) оценку генеральной вариансы — это варианса в специ- 


альном понимании. Е 
В таких случаях первую величину называют просто сред: 


ним квадратом, оставляя термин «варианса» только для вто- 
рой величины. 


Элементы однофакторного дисперсионного комплекса 


Й й нсы признака 
Разложение общей фенотипической вариа т ое 
3? на две основные части: генотипическую вариансу °, 


Ф 
ражающую влияние генотипического разнообразия А - 
паратипическую вариансу 52, отражающую влияние р 
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образия условий жизни, — с целью нахождения основного по- 
казателя наследуемости 


в? 


= т 
2 2 
9: + 9 





— 62/52 
= 92/5? 


можно производить разными способами Все Эти-способы 06-— 


нованы на методах дисперсионного анализа, предложенных 
английским ученым — руководителем отдела статистики Ро- 
тамстэдской сельскохозяйственной опытной станции Фишером 
Б его широко известной книге [45], двенадцатое издание кото- 
рой переведено у нас В. Н. Перегудовым. 

В седьмой главе, раздел 38, Фишер так начинает описание 
указанных методов: «Некоторые довольно часто встречающие- 
ся статистические данные, с одной стороны, могут быть анали- 
зированы методами, близкими к методу корреляции, и, с другой 
стороны, их более удобно анализировать по методу дис- 
персионного анализа, который позволяет отделить долю раз- 
нообразия, обусловленного одной группой причин, от доли 
разнообразия, относящейся к другой группе причин». В соро- 
ковом разделе своей книги Фишер дает основную. формулу 
дисперсионного анализа, при котором общая сумма квадрагов 
признака разлагается на две основные части, отражающие 
степень влияний, организованных в опыте и неорганизованных. 


Эту формулу и процесс анализа м 


ожно проиллюстрировать на 
примере элементарного однофакторного дисперсионного комп- 





лекса: 
Даты. Значение результа- 
Градации фак- тивного признака для осо- Число Частные Частные 
тора (отцы или бей, выбранных в каждую дат в гра- суммы дат средние 
матери) г градацию (значение приз- дациях п зи М; 
нака у сибсов*) 
ей 

А 12, 10, 11, 14, 13 5 60 12 

В ЗО. 5 50 10 

(© 10:11; 98:12 5 50 10 

р 8, 7:1, 9-25 5 40 8 

=4 М№М=гп=4 + 5=20 


№=20 ХУ=200 М=10 


В этом комплексе организованы 4 градации (г=4) одного 
фактора с пятикратной повторностью (п=5). В качестве фак- 
тора можно принять любое влияние, в том числе и наследст- 
венное влияние родителей. При определении показателей на- 
следуемости методами дисперсионного анализа за градации 


актора принимаются или отцы или матери. В обоих случаях 
ее 


* Сестер и братьев. 
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7 — ЧиСЛ 
У— дата 
кау 

М, — част: 

М, — общ; 


м 
С =У(у- 





пЮ раз- 
т ДОЛИ 
В соро- 
ормулу 
,дратов 
‹ающие 
занных. 
вать на 
о КОМП 


ные 
ние 





в градацию входят сибсы (сыновья или дочери или те и дру- 
гие) по отдельным родителям или по их классам. 

Фишер [45] дает следующую общую формулу дисперсион- 
но Е однофакторных комплексов (символика наша.— 


п 


М : т С 
У — 2 — = | 
У (У— М. =п Ум, м + > (у — Му", 


где М№М— общее число исследуемых дат; 
п — одинаковая численность групп — градаций, по кото- 


рым рассчитаны частные средние. При неодинаковой 
численности градаций первая часть разложения 


Хе 
равна №7: (М: — М); 
1 


г — число градаций, организованных в комплексе; 
У — дата, отдельное измерение результативного призна- 
ка у каждой особи; 
М; — частные средние по градациям, 
М. о средняя по всему комплексу; 
=> = М.) ?— общая сумма квадратов отклонений 


1 
каждой даты от общей средней по всем М датам. Первичная 


абсолютная мера общего разнообразия признака, вносимого 
всеми вообще влияниями. 


В примере С, = » (И— М.) = (12 — 10) - (10 — 10)" 


т 
Ч... (9 — 108+ 6 — 10) = 120. 
С.=п У (М, — Мо)* — первая частная сумма квадратов 
1 


У 


от общей средней, умно- 
радаций, по всем г града- 
той части общего разно- 
разнообразием влияния 


отклонений каждой частной средней 
женная на одинаковую численность г 
циям: Первичная абсолютная мера 
образия признака, которая вызвана 
‘отдельных градаций. 


В примере С, =и 5 (ММ, =5(12 — 10% + (10— 
1 


+ 10) 2-Е (10 — 10)" (8 — 10)*} = 40. 
С, = у у (И— М;)* — вторая частная сумма квадратов 
1 
отклонений дат внутри градаций о 


всем датам и по всем г градациям. 
ра той части общего разнообразия п 


т своей частной средней по 
Первичная абсолютная ме- 
ризнака, которая вызвана 
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разнообразием всех остальных, не организованных в опыте 
влияний. В рэндомизированных комплексах вторая частная 
сумма квадратов есть абсолютная мера случайного разнооб- 
разия во всех градациях, т. е. или в одной общей генеральной 
совокупности, из которой взяты выборки для организации гра- 
даций, или для суммы нескольких отдельных генеральных со- 
вокупностей, из которых взяты выборки. На основе этой суммы 
квадратов (с учетом числа степеней свободы) определяется 
то максимальное разнообразие частных средних (по града- 
циям), которое еще возможно при отсутствии достоверного. 
ВЛИЯНИЯ фактора вообще, и в частности при отсутствии влия- 


ния наследственности на разнообразие признака. 
В примере 


УХУ(и— М): = (12 12) + -. + (3 — 12) 
т ЕЕ ети: 


-- (6 — 10) +... + (10—10) (10—10) +... -+2—108+ 
=: 2-я градация а: 3-я градация 
+ (8—8) +... + (5—8) —80 
—— 
4-я градация 


Дисперсионный анализ к 
ные результаты. 
бщая сумма квадратов в данном комплексе оказалась, 


общая сумма разложена на 
две составляющие ее части: первую их (М, — М.) =40 и 


Сумма этих двух частей оказалась. 
в точности равной общей сумме квадратов: 40-80 = 120. 


омплекса дал следующие первич- 


Эта независимость двух частей общей суммы квадратов 
обусловливает независимость и двух соответствующих средних 
квадратов (варианс). 


Средние квадраты (вариансы) получаются следующим 
У(У— Мо)? 








образом: СК, = Е = . общий средний квадрат. 
т ЕЕ 
У > 
равен общей сумме квадратов, деленной на м Е 
2 о 
са, уменьшенный на единицу. В примере Е = 6,3. 
46 





Межгруп 
Межклас 
По стро: 
Факториа 
По орга» 

фактор 





Е 


-10} + 


первич- 


< 





Ух Е г—1 
рат — по средним для градаций, равен сумме квадратов по 


ее на число градаций без одной. В приме- 
ре Е Е 3. 
СК 23 => че, (И-М): < > 
2 == еек — внутригрупповой средний 
квадрат — по датам внутри градаций, равен сумме квадра- 
тов внутри градаций, деленной на объем комплекса, умень- 
шенный на число градаций. В примере о = -. 5,0. 
20—4 
В литературе встречаются разные наименования частных 


сумм квадратов и частных средних квадратов: 


СК, = С; _ пУ(М;, — М.) 


— межгрупповой средний квад- 

















#=из (М; — Мо} 5, = УХ (У — Мо} 
У ху 
2 = = б я 2 
ОКЕ = 02 == СКз : 
—1 №М-—г 
Межгрупповая (ой) Внутригрупповая (ой) 
Межклассовая (ый) Внутриклассовая (ый) 
, По строям Внутри строев 
Факториальная (ый) Случайная (ый) 
По организованному По неорганизованным 
фактору факторам 


Суммы квадратов и средние квадраты однофакторного 
комплекса используются в дисперсионном анализе для полу- 
чения двух основных заключений: 

1) о достоверности влияния фактора на результативный 
признак, а при определении показателей наследуемости — 0 
достоверности полученного выборочного показателя наследуе- 
мости; 

2) о степени влияния фактора на результативный признак, 
точнее о степени влияния разнообразия градаций фактора, 
организованных в комплексе, на разнообразие результативно- 
го признака. При изучении наследуемости это второе заклю- 
чение в числовом выражении и есть показатель наследуе- 


мости. 


Две модели комплексов 


В зависимости от того, какое хотят получить заключение: 
о достоверности или о степени влияния фактора на резуль- 
тативный признак, используют один из двух принципов по- 
строения дисперсионных комплексов. Различие этих принци- 
пов иллюстрируется моделями Ти И (рис. 5). 


АТ 




















Первая модель определяет градации как выборки из раз- 
ных генеральных совокупностей. Например, если в качестве 
градации приняты группы потомков отдельных отцов, то гра- 
дация по первому отцу отражает свойства генеральной сово- 
купности потомков только этого отца, вторая градация отно- 
сится уже к другой генеральной совокупности — потомков 


второго отца и т. д. Следовательно, если за случайное разно- 
образие принять разнообразие в сводной, суммарной генераль- 





Рис. 5. Схема двух моделей организации диспер- 
сионных комплексов. 


ной совокупности, состоящей из всех тех отдельных, самостоя- 
тельных генеральных совокупностей, из которых взяты вы- 
борки — градации, то это случайное разнообразие никак не 
будет влиять на межгрупповое разнообразие средних по от- 
дельным выборкам — градациям. Только приняв эту незави- 
симость двух видов разнообразия, можно сопоставлять меж- 


групповое разнообразие с внутригрупповым так, как это при- 
нято всеми исследователями: 


— а2 /52 
В= 5. 


Утверждение именно первой модели и содержится в при- 
веденном высказывании Фишера о независимости двух частей, 
на которые разлагается общая сумма квадратов. 


Определение достоверности показателей наследуемости 


Принцип независимости двух частей общей суммы квадра- 
тов положен в основу определения достоверности влияния. 
Межгрупповой средний квадрат (СК,.) целиком приравнивает- 

ь 72 
ся факториальной вариансе (о* }, т. е. вариансе, характеризую- 
‘щей влияние разнообразия градаций организованного фак- 
тора 
22-4 
СК, = 92. 
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Для приме] 
ности ВЛИЯНИЯ 
форме, предло 

Разнообр 
Межгруппо 
Риальное 


Внутригруп 
чайное) 


Общее 





се, характеризующей случайн 
факторов в суммарной состав 


ек = 02. 


Определение достоверности влияния производится едино- 
образно советскими и зарубежными исследователями на осно- 
ве общих соображений, предложенных Фишером [45]. Техника 
этого определения разработана последователями Фишера: у 
нас Деревицким, в Америке Снедекором. Снедекор предложил 
символ р (в честь Фишера) для отношения средних квадратов 
Е = 8 [5 как показатель достоверности влияния, обнаружен- 
ного в дисперсионном комплексе. Чтобы получить этот пока- 
затель, в качестве числителя берется факториальная варианса 
полностью, без изъятия из нее каких-либо частей, так как, 
согласно первой модели, в этой вариансе не содержится 
элементов другой, случайной вариансы. 


Для примера, показанного на стр. 44, показатель достовер- 
13,3 





ности влияния Ё = = 2,7; ниже показан расчет его в 


форме, ое ое 
Е 
мы 
а _ ол 
Общее Я об 19 120 6,3 а (8, ЕР 


Снедекор [176] приводит способ расчета показателя досто- 
верности влияния тоже в соответствии с первой моделью. 
В примере выяснения достоверности различии 8 свиноматок 
по крупноплодности Снедекор дает такую заключительную 
таблицу анализа: 


Число Сумма  Сред- а 
степеней квадра- НИЙ а 


Источник разнообразия а с м 

Различия свиноматок 7 7,48 107 

Различия поросят У а 
отдельных  свино- аж и 
маток + 48 17/17 | 0 36 

р, 24608 В (2.2 -—8.0— 
А СЕМЯ ] м4 
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Показатель достоверности влияния показывает, во сколько 
раз средний квадрат между градациями (факториальная ва- 
рианса) больше среднего квадрата внутри градаций (случай- 
ная варианса) или во сколько раз разнообразие средних по 
градациям превышает то случайное разнообразие, которое 
свойственно изучаемому комплексу дат. В первом примере 
Е=2,7. Это означает, что факториальное разнообразие, вы- 
званное влиянием градаций изучаемого фактора, в 2,7 раза 
больше, чем случайное. Во втором примере Р=3,0 означает, 
что факториальное разнообразие в 3,0 раза больше случай- 
ного. 

Чем больше это превышение, тем достовернее влияние фак- 
тора (влияние разнообразия его градации). Вопрос о том, во 
сколько раз факториальная варианса должна быть больше 
случайной, чтобы влияние ‘можно было считать достоверным, 
рептается путем сравнения полученной величины со стандарт- 
ными ее значениями Ру. приводимыми в специальных таб- 
лицах, имеющихся в учебниках и книгах по биометрии. Табли- 
цы составлены на основе работ Фишера его последователями: 
в Индии (впервые) Махалонобисом, у нас Деревицким и По- 
морским. В таблицах в зависимости от двух степеней свободы 
первой (большей) и второй варианс даются предельные зна- 
чения отношений ЁЕ=о?/о? для трех степеней вероятности 

(Р.=0,95, Р.=0,99, Р.=0,999) того, что если фактическое зна- 
чение Р` будет равно или больше стандартного Еу, то срав- 
ниваемые вариансы. различаются достоверно. 

Для примера, показанного на стр. 49, при степенях свободы 
Зи 16 предельные значения Ё равны: 3,2—5,3—9,0. Факти- 
чески полученный показатель Ё=2,7 оказался меньше наи- 
меньшего из стандартных значений, следовательно, влияние 
испытываемого фактора на разнообразие ‘результативного 
признака недостоверно. На основе проведенного опыта нельзя 
утверждать, что в соответствующих генеральных совокупно- 

стях данный фактор оказывает влияние. 

При определении показателя наследуемости по дисперси- 
онному комплексу с градациями по отцам или по матерям 
достоверность наследуемости определяется общим способом: 
берется отношение полного значения факториальной вариансы 
к значению случайной вариансы ЁР= 02/5 В примере, по- 
казанном на стр. 44, за градации фактора были взяты отдель- 
ные отцы, и влияние, изучаемое в комплексе, оказалось и 
стоверным. Это не значит, что отцы вообще не влияли на и 
в отношении изучаемого признака. Недостоверность я г 
ния в данном комплексе означает только то, что о 
зии детей очень слабо отразилось генотипическое разно а б5 
зие их отцов. Это могло быть вследствие того, что отцы с 
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рождении, оп 
достоверной 
Ближайшим 1 
жет быть про 
бора среди и: 

Описанны! 
ларактеристие 


























т о ь способностям (хотя, 
з с ‚и: тому, что условия жизни стер- 
ли различия детей от разных отцов. 

В примере, показанном на стр. 49, стандартные отношения 
варианс при степенях свободы 7 и 48 равны: 2,2—3,0—4,4. 
Фактическое значение, полученное в опыте, Ё=3,0 соответст- 
вует второму порогу достоверности. Следовательно, в этом 
случае влияние оказалось достоверным с вероятностью без- 
ошибочного прогноза Р=0,99. Это означает, что выявленные 
различия изученных восьми свиноматок по крупноплодности 
не могут считаться случайными и что эти различия вызваны 
различными наследственными способностями свиноматок да- 
вать или более или менее крупных поросят. 

Следовательно, и степень наследуемости живого веса при 
рождении, определяемая в этом исследовании, оказалась тоже 
достоверной с той же вероятностью безошибочного прогноза. 
Ближайшим практическим выводом из этого исследования мо- 
жет быть прогноз достаточной эффективности племенного от- 
бора среди изученных свиноматок. 

Описанными приемами заканчиваются определения первой 
характеристики наследуемости — ее достоверности. 


Определение степени наследуемости 
и разложение факториального среднего квадрата 


Определение другой характеристики наследуемости — ее 
степени — возможно производить просто по отношению факто- 
риальной суммы квадратов к общей 


хп; (М— Мо? 


И СЫ = бум 


т. е на основе принципа, выражаемого первой моделью 
(см. рис. 5): градации — это выборки из разных генеральных 
совокупностей, и поэтому межгрупповой средний квадрат 
никак не связан со сборным, суммарным внутригрупповым 
средним квадратом и не содержит элементов внутригруппо- 
вого я. Е 

Е и другой путь получения показателей 
наследуемости на основе анализа однофакторных дисперси- 
онных комплексов, а именно на основе другом, противополож- 
ной модели, по которой градации — это выборки из одной 
общей й совокупности. 

а не из положений, выдвинутых Фи- 
шером [45] в сороковом разделе его книги «Внутриклассовая 
корреляция как один из случаев дисперсионного анализа». 


4* 5} 























Под внутриклассовой корреляцией, по Фишеру, можно по- 
нимать просто ту долю в общей дисперсии, которая об. 
условлена причинами разнообразия внутри классов (гра- 
даций). 

Внутриклассовая корреляция, по Фишеру, может быть 
рассчитана на основе межклассовой вариансы, определяемой 
по формуле (в наших символах.— Н. П.) 


тде с — варианса факториальная; 
5* — варианса случайная. 


Эта формула была принята за основу многими авторами 
при определении показателя наследуемости 


2 
МЕН 


2 а 
нЕ 


тде 5, — генотипическая варианса, а 52. — наратипическая, 


сумма их 3%, |- 0% =» составляет общую фенотипическую 
вариансу. 

Средний квадрат внутри каждого класса определяется од- 
ной причиной — случайным разнообразием признака, следо- 
вательно, случайная варианса всегда равна внутригруппово- 
му среднему квадрату дисперсионного комплекса 


=> 2 

НЕЮ ХУ Ме 
№ —-г 

Но это только в отношении случайного среднего квадрата. 
Межгрупповой средний квадрат теперь уже нельзя прирав- 
нивать полностью факториальной вариансе, так как это не 
следует из свойств второй модели организации дисперсион- 
ных комплексов. Поэтому Фишер среднюю из наблюдений 
некоторого класса подразделяет на две части, первая из ко- 
торых характеризуется вариансой ох’ а Вторая, являющая- 
ся средней и значений второй части отдельного наблюдения, 
характеризуется вариансой о?/м. Значит, межгрупповой сред- 
вий квадрат состоит из двух частей: 

У(М: Мо» 
МЕ = и. 


г 


бей; в одни 
пример, в С 
ав другую - 

2) случа 


10 случайно 
Му признаку 
численно оц 





ая, 


__‘вредних значений признака по с 


Эти положения Фишера ; м 

можно поясн ть следу 

образом. ы и ЧИ следующим 
Для случайных выборок`из одной гене 


Ве ы ральной совокупно- 
сти имеется общее математическое п г 


равило: разнообразие 


лучайным выборкам из одной 


генеральной совокупности в п раз меньше разнообразия от- 
дельных дат в этих выборках (п — численность выборок): 
о) (о 


= ны Поэтому, если принять вторую модель с одной 


общей для всех градаций генеральной совокупностью, необ- 
ходимо признать, что межгрупповой средний квадрат неод- 
нороден и состоит из двух частей: 

ы 


1) факториальной вариансы 5%, отражающей то неслу- 
чайное разнообразие средних по градациям, которое возник- 
ло в связи с подбором в градации только определенных осо- 
бей; в одни градации одних, в другие градации других (на- 
пример, в одну градацию потомков только одного родителя, 
а в другую — потомков уже другого отца или матери); 


С > с > 
2) случайной вариансы этих средних —, отражающей 
п 


то случайное разнообразие дат, которое свойственно данно- 
му признаку в общей единой генеральной совокупности и 
численно оценивается внутригрупповым средним квадратом. 

Простая сумма этих величин еще не равна полному зна- 
чению межгруппового среднего квадрата. Так как межгруппо- 
вая сумма квадратов равна сумме квадратов центральных 
отклонений, умноженной на число повторностей С,=п (М: 
— М.)?, то и средний межгрупповой квадрат увеличен в п раз 
против того его значения, которое требуется для определения 
факториальной вариансы. Следовательно, сумма двух указан- 





С. г 7 т хх 
ных величин о? + —2 равна межгрупповому среднему квад 
п 


рату, уменьшенному в # раз: 

ск ИВР де: 

А а, -; СК, = Их 92. 

п п 
Из этого равенства легко получить значение факториальной 
вариансы 
о СК-о, _ СК. - СК; 

п п 





Ниже дается нахождение факториальной вариансы для при- 
меров, приведенных на стр. 44 и 49 (п=5): 
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Число ` 
ра ед- 
степе- Сумма Сред Факториальная 








Разнообразие ПЕ Е и - варнанса 
я + 3 40 13,3 
Межгрупповое (х) . | - - СК, — СК, 
Внутригрупповое (2) ,‚ 16 80 5,05. = = Е 
13,3—5.0 
= 1,66 
5 
Общее (у)... . 19 120 6,3 


Далее приводится определение факториальной вариансы 
по Снедекору для примера, показанного на стр. 49 (т=6,90): 





Число 
Источник тЕНе- Е Е Факториальная 
разнообразия В -. РА от варианса 
Различия свинома- 
р] СК, — СК, 
ток '(х) 7 7,48 1,07 ве 
: т 
1,67 —0,36 
= 65 — = 0,103 
, 
Различия поросят 
от отдельных 
свиноматок (2) 48 7 0,36 
Общее различие 
поросят (у) 55 24,65 0,448 


Во втором примере анализировался неравномерный одно- 
факторный комплекс. В таких случаях при определении фак- 
ториальной вариансы за одинаковую численность градаций 
[. о 


1 Уя* 
й 
принимается То ке ь 





где г — число градаций; 


№ — общий объем комплекса; п; — численность отдельной гра- 
дации. В комплексе было. 8 градаций с числом дат (п!) 10, 


8 10, 8, 6, 4, 6, 4, М- 56, Хл? — 432, и, == (6—2 
6.90. 


При определении показателей наследуемости описываемы- 
ми методами дисперсионного анализа основные величины 
находятся следующим образом: 

5%, = 6? — генетическая варианса, равная факто- 
риальной вариансе, полученной при 
разложении межгруппового среднего 
квадрата. Это та часть фенотипиче- 
ской вариансы, которая характеризует 
разнообразие, вызванное  генетиче- 
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Элементы комплек 





Сумма квадрат 
Число степеней 
<вободы 
Средний Квадра 





скиМ 


разнообразием 
генетической информации); 


(разнообразием 












































-К 
ее Ва Е 
— “Е = 5 паратипическая варианса, равная вну- 
тригрупповому среднему квадрату. Это 
1 та часть фенотипической вариансы, кКо- 
у торая отражает разнообразие условий 
- 5, о Жизни; 
°р = $°н <= — фенотипическая варианса, равная сум- 
ране ме генетической и паратипической ва- 
69 Ы , рианс; 
о 0. т сн 52, 
18 = Е я показатель наследуемости, равен от- 
ная °н-+<Е бр 
Таблица 13 
Нахождение степени и достоверности наследуемости обычно применяемыми 
к методами дисперсионного анализа 
| р —д—дА—Аоы—А—доо 
— = Первый пример (наследуемость Второй пример 
по отцам) (наследуемость по матерям) 
- 0.103 Элементы комплекса Разнообразие Разнообразие 
можт” | отрио, [| общее | МО" | руб | общее 
Сумма квадратов 40 80 | 120 7,48 17,17 | 24,65 
Число степеней } , 
свободы 3 16 19. 7 48 55 
Средний квадрат 13,3 5,0 6,3 1,07 0 36 0,45 
ОДНО 
| в: Вариансы : „_ 13,3— 5,0 ь 5_1,07 — 0,36 
иф Генотипическая Е 1,66 ен = <= о 
адатий : ы 
даши Паратипическая в = 52 =5,0 ты 52 = 0,36 
х р И а 
ой 0" Фенотипическая р ен = 1,0609 НЕ а 
в] 10, — 6,66 0,36 = 0,46 
2] 27 о 2 
ее > 5 ы 0, 
6 Степень наследуе- | 2 — “Я = 1.00 0.25 |= г о 
мости 92 6,6 5% 0,46 
МЫ 
ва ны 13,3 1,07 
сме Достоверность Е ——=2 Еуз 036 = 3,0 
о наследуемости ВО ` 
$ 
ак х у; =3 я=7) _ , 
| 
(0 
Ре — 5.3 —9,0} — 3,0 — 4,4} 
ий т 
87. 
рии 55 
1ет 





ношению генотипической вариансы к 
фенотипической; 

Е = СК„/СК, — показатель достоверности выборочно- 
го показателя наследуемости, равен 
отношению межгруппового среднего 
квадрата к внутригрупповому; 

Ех — стандартные значения Ё, находимые 
на основе двух степеней свободы: 
м =7—1; \2=М —г по специальным 
таблицам. 

Нахождение степени и достоверности наследуемости для 
указанных двух примеров показано в табл. 13. 

Для расчета показателя наследуемости большинство ав- 
торов используют способ, приведенный в табл. 13: #2 = о, /о2. 
Некоторые авторы, например Абпланали [4], Ориоль и Мо- 
жин [$], Таллис и Кластерман [180], считают необходимым 
для получения показателя наследуемости отношение варианс 








Ы б 
умножить или на 4 или на 2: 42=4-Н ОНИ 
р ‘р 
Очевидно, в этом нет необходимости, так как отношение 97 5% 
не может рассматриваться как коэффициент прямолинейной 
корреляции между полусибсами или между детьми и родите- 
лями. По самой сущности дисперсионного анализа отноше- 
ние варианс 5/5 полностью измеряет степень изучаемых 


‚наследственных влияний. 


АНАЛИЗ ПОЛНЫХ ДВУХФАКТОРНЫХ 
ДИСПЕРСИОННЫХ КОМПЛЕКСОВ 


Материал для таких комплексов привлекается из резуль- 
татов полиаллельных скрещиваний, при которых несколько 
отцов скрещиваются последовательно с одной и той же груп- 
пой матерей, в результате чего получается по нескольку 
потомков от каждого отца и от каждой матери (см. 
рис. 6). 

В двухфакторном комплексе, организованном по материа- 
лам полиаллельного скрещивания, в качестве градаций пер- 
вого фактора устанавливаются отцы, второго фактора — ма- 
тери, обязательно одинаковые для каждого из отцов. Если 
это условие невыполнимо, результаты скрещивания не могут 
быть анализированы описываемыми способами. В таких слу- 
чаях применяются другие методы. 

Изучение наследуемости с использованием двухфакторных 
дисперсионных комплексов обычно рекомендуется проводить, 
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Первые ДВ 
тируются как 
щего или от © 
ческое разноо 
действий очен 
используется. 
элемента доп 
‘тучайного р: 





так же как и по однофакторным комплексам, 
разных принципов. Определение достоверности выборочных 
показателей наследуемости проводится исходя из представле- 
ния о разных, независимых генеральных совокупностях, из 
которых берутся выборки — градации (первая модель). Оп- 
ределение степени наследуемости (показателей наследуемо- 
сти) проводится исходя из представления об одной, общей 
генеральной совокупности, из которой взяты выборки — гра- 
дации (вторая модель). Необходимые при этом формулы см. 
в табл. 14. 

Правильный анализ двухфакторных дисперсионных комп- 
лексов в конечном результате дает показатели трех элемен- 
тов наследственного влияния: 

Й] = 01/9 — влияние разнообразия отцов; 
ИЕ 90% — влияние разнообразия матерей; 
№. = 01..|53 — влияние разнообразия взаимодействий 
отдельных отцов с отдельными мате- 
рями. 

Первые два элемента обычно определяются и интерпре- 
тируются как влияния генотипического разнообразия, иду- 
щего или от отцов или, отдельно, от матерей, на фенотипи- 
ческое разнообразие детей. Влияние разнообразия взаимо- 
действий очень слабо изучено и часто не совсем- правильно 
используется. Иногда при определении показателей третьего 
элемента допускаются грубые ошибки, например, подмена 
случайного разнообразия разнообразием взаимодействий в 


бесповторных комплексах. 

` Выделение третьего элемента — влияния взаимодейст- 
вий — вполне возможно и представляет такую специфическую 
особенность двухфакторных дисперсионных комплексов, ко- 
торая имеет очень большое познавательное и не меньшее 


практическое значение. $ 
Показываем на примере нахождение показателеи насле- 


дуемости по обоим родителям (табл. 15). Пять основных сумм 


квадратов получены следующим образом. - 
1. Сумма квадратов по отцам равна увеличенной в7/› раз 
сумме квадратов отклонений средних по отцам от общей 


средней 
Си Я (М:-—М»)?=3 + 4((8—10)2+ (10—10) 2+ (12—10)= 
=12.8=96. 


исходя из двух 


2. То же, по матерям 


Спл Х (М, М.) —3-3((8—10)?+ ... + (12—10) = 
Е ЕЕ 


57 








Таблица 14 


(хема определения достоверности и степени наследуемости при анализе 
двухфакторных дисперсионных комплексов 


Определение варианс, степени наследуемости 
Определение средних квадратов и достоверности наследуемости НЫ 


О и 



































р оказатели степень. насле 
н суммы квадратов число степеней| средние квад- | : р 
. ‚ С ? ее у ея СК а вариансы с* ее ы И 
2 С СК СК, — СК; .2 2_ 2 
По отцам (1) С; = пи. * О м —1 СК, = ОО я Ш . 1 = 91/2 
У О по , :1Я 
ь. , Сю СЕ и 
ы По матерям (2) С, = пы. х 22 1 СК; = С: о ОЙ 5 — А ПД 23 [5 
: \ } ` У2 СК, г ПГ, 2 2/`У 
ны , : : о 
х т ис С.о=п 0:0 —| (И. Ск И СК: и СК:.›— СКа м 
} . Пе тг —= ы = 
И ) — Си - С (и —1) 1.2 О п = о? 5/82 
у } (му 
. 
Случайное (г) С.=С,- Ми, ОЕ УИ м а 
з у р? А: и ы | 93 К 
т. -и* р... . и. 
й Но К 
ы _ Общее (у) С (У—М}| М-1 к Су И Ву = < 92+ 61.0 + м 
-. ОИ о 1,000 и 
= 02 Г. 


Примечан 

ие. г, — число 
тей — полных сибсов—у каж йа р одинаковых для каждого 3 
частных средних от общей С И родителей (повторность опыта); р= М из отцов; 
р дн редней; У — дата (мера признака у каждого потомка): 


ЦОВ; Г2 — число матерей, м 
й — число де: 

Мо — центральные отклонения | 

№ — общий объем ком- т 








№ — общий 


‹а); 


./И:—Л1о — центральные 
а признака у каждого потомк 


(повторность опыта); у». 


&\- У — дата (мер 


хэры родителей 


ФР ас, ЗЕ Е. У 
соз — ч жаждой 
5зхеХ сфедме 
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м\ <. 
хе — дозах <‘ 


хе е 


хасхак соедамк ох © 
хехе. 





. Сум к 2 > 
3 умма квадратов по взаимодеиствиям равна сумме 


квадратов центральных отклонений всех частных средних от 


ее среднеи минус суммы квадратов по отцам и по ма- 


Су =тХ (М! .› — М.}* — С, — С, = 4.104 —96 —90 = 196. 


4. Сумма квадратов по случайному разнообразию равна 
сумме квадратов центральных отклонений каждой даты ком- 
плекса от своей частной средней. Может быть рассчитана 6б0- 
‚лее простым способом: 


С:=С,—т3 (М!..— М.) = 464 —3 . 104 = 152. 


.5. Общая сумма квадратов центральных отклонений каж- 
лой даты комплекса от общей средней 


С,=#(И- М.) = (5 — 10* + (6— 10+... + 
4 (12 — 10) + (15 — 10)? = 464. 


Остальные действия табл. 15 не требуют особых объяс- 
‘нений. 

В примере (см. табл. 15) выявлена достоверность влияний 
отцов `(Р>0,99), матерей (Р=0,99) и взаимодействий 
(Р>>0,95). Достоверность влияния разнообразия взаимодей- 
ствий указывает, что наследственные способности отцов про- 
являлись различно в зависимости от подбора к ним тех или 
других матерей, и такие различия можно ожидать при даль- 
нейших скрещиваниях этих отцов с этими матерями с вероят- 
ностью безошибочного прогноза Р>>0,95. 

Просмотр средних по группам полных сибсов (в примере 
родных сестер) показывает, что отец А дал лучших дочерей 
от матери в, отец Б — от матери г, а отец В давал от всех 
‘матерей хороших, достаточно выравненных дочерей, из кото- 
рых выделяются дочери от матерей б и г. 

Эти результаты анализа вносят очень ценные коррективы 
в те выводы, которые могли быть получены при просмотре 
средних величин только для групп полусибсов (в примере 
двоюродных сестер) по отцу и по матери— о том, что луч- 
шим отцом проявил себя отец В, а лучшей матерью — 
мать г. 

После выяснения достаточной достоверности наследствен- 
ных влияний имеет смысл выяснить степень этих влияний, 
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Таблица 15 


рсионного комплекса по 
их дочерей а, 6, в, г 


Определение достоверности и степени наследуемости при анализе двухфакторного диспе 
материалам полиаллельных скрещиваний трех отцов А, Б, В, с четырьмя матерями 


1 =З Полусибсы по отцам Полусибсы по матерям 


ощы | дл. | 5 в 
Е О. 


Признак у до- $ к 10, | 6, |5, 6,6, 9,| 8, 11, |8, 12,| 12, 18, 10,| 12, 


черей (И) Е С Е О Е В О о о 
14 | 12 4 

п а НЫ о В ЗЕ ВОР 96 р о | 12 Вбр 9 986 

зи 19 12 330 |181 30| 33 | 39 | 36 | 39 | 30 | 3 | 360 |096 120 |144 |360 |172 | м | 99 |108 | 360 ^ 

М 4 12106 || 13| 12 | 13| 10 | 13| 10 О О о а 

р=м,- м, | —4 —6] +2] 0|-4| 09| +1 | +3 | +2 |+3 | 0 | +3 о а О 2 0 

рз 16] 36] 4] 0161011191491 00| 9| 104 А а а 

2 2 т 

Ро 2 21 202 


Показатели 


Число 
Разнообразие Сумма квадратов С Средние степени 
степеней ь 
Обо В квадраты СК Показатель достоверности Р Вариансы 2 НИ 
И? 


По отцам (1) С, =3.4.8 = 96 





По матерям (2)| С, =3.3.10=90 | дфт-з | СК, = 0 =30 30 в = 
р 3 
6,33 


1 
© 
. 
© 

= 

© 

з 












































с2 = 
СК. 2= 1.2 НИЕ 
С1.2=3- 104 — 1.2 
Взаимодейст- 9.3=6 ме 3,3 21 = 6,88 _ 
вий (1-2) — 96 — 90 = 126 _ 12691 6.33 а рт 
6 14,47 
= 4,89 
р 3 6 7 
ь С, =44-3.104 = = т 
Случайное (2) 36 —3.4 = 24 # 24 а? — 6,33 92 32 = 441 
= 152 2 2] : 
= 0,33 9,3 7,6 5,6 
24 5,6 4.7 Е | 
3,4 3,0 Е и И 
ВИ 52 = 2,25 + 
Общее (у) Су = 464 ВОНИ: У ЗБ" з | 
4 1,00 + 4,89 + и 
= 13,26 з 
4 6,38 = 14,47 ‚ 
1 





что осуществляется расчетом показателей наследуемости_ 
В примере получены показатели наследуемости: 


12 


АМ 05 
По матерям а ЧН 
По взаимодействиям ®‚ 0,34 


По обоим родителям „ 0,56 


Высокий общий показатель наследуемости (0,56) свиде- 
тельствует о достаточном разнообразии наследственных спо- 
собностей, проявленном изученными родителями в их детях, 
причем в этом разнообразии значительную долю (0,34) со- 
ставляет разнообразие взаимодействий отцов и матерей. 

Таким образом, описываемый анализ наследуемости дал 
следующие результаты. 

1. Все три показателя наследуемости (по отцам, матерям 
и взаимодействиям) достаточно достоверны, следовательно, 
возможна достаточно эффективная селекция среди потомков 
изученной группы родителей в своем стаде; брать производи- 
телей из других стад не требуется. 

2. Достоверная и высокая наследуемость взаимодействий 
указывает на то, что в данном стаде можно ожидать зна- 
чительного практического эффекта от индивидуального под- 
бора определенных матерей только к определенным отцам. 

3. Анализ дает прямые указания о наилучших вариантах 
скрещивания: отца А с матерью в, отца Б с матерью г ит. д. 

4. Сопоставление наследуемости по отцам с наследуемо- 
стью по матерям можно провести следующим образом: 


Е 015 0,34 — 0,32; 
йа = 0,07 + 10,34 = 0,24. 


Описанным способом обычно анализируются равномерные 
комплексы. Неравномерные комплексы, когда число матерей 
на каждого отца одинаково, но число детей у каждой матери 
различно, усложняют определение сумм квадратов. Техника 
необходимых при этом расчетов приведена в работах, посвя- 
щенных дисперсионному анализу (например, Н. А. Плохин- 
ский. Дисперсионный анализ). После нахождения сумм 
квадратов остальные действия нроизводятся так же, каки в 
равномерных комплексах (см. табл. 14, 15). 
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АНАЛИЗ ИЕРАРХИЧЕСКИХ КОМПЛЕКСОВ 


Не всегда имеется возможность подобрать полный двух- 
факторный дисперсионный комплекс. Для этого требуется 
длительный эксперимент по скрещиванию одних и тех же 
самцов с одними и теми же самками или привлечение мате- 
риалов передовых ‘хозяйств, длительное время ведущих тща- 
тельный племенной учет. Поэтому разработан упрощенный 
метод изучения наследуемости по обоим родителям — анализ 
иерархических комплексов (рис. 6), не требующий, чтобы 
каждый отец получил детей от каждой матери. Достаточно, 
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Рис. 6. Схемы полного двухфакторного и иерархического 


комплексов. 
1 — полиаллельное скрещивание, полный двухфакторный комплекс; И — обычное 
скрещивание, иерархический комплекс. А, Б, В — отцы, а, 6, в, г, д, е — матери. 


В малых кружках — плодовитость дочерей. 
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чтобы к каждому отцу было прикреплено одинаковое Число 
разных матерей, не одних и тех же для разных отцов, и каж. 
дая мать имела ст одного отца (а не от всех изучаемых) по 
равному количеству*потомков. 

Такое упрощение организации комплексов влечет за собой 
некоторое снижение объема и точности результатов анализа 
в части определения степени и достоверности влияния мате- 
рей. Все показатели по матерям — сумма квадратов, средний 
квадрат, показатель достоверности, варианса, показатель на- 
следуемости по матерям — включают в свою величину эле- 
менты не одного (материнского), а двух влияний: разнообра- 
зия матерей и разнообразия взаимодействий матерей с отца- 
ми. Невозможно выделить только одно влияние матерей и 
только одно влияние взаимодействий, оба эти влияния изме- 
ряются одним общим показателем. 

Показатели по отцам, по обоим родителям, по случайному 
и общему разнообразию при анализе иерархических комплек- 
сов получаются с такой же точностью, как и при анализе 
полных двухфакторных дисперсионных комплексов. Соотно- 
шение показателей этих двух методов показано ниже: 


Двухфакторные дисперсионные Иерархические 
комплексы комплёксы 

О В Ск, Е 9? т 
оо 

СК. ЕР 55 № ь и 

а СК. (1.2) 21.2) 55 (1.2) Я2 (1.2) 

о РВ 

ск, 52 Ск. 52 
2 2 

ск, 2 ску 52 


Изучая литературу, надо помнить особенность показателей 
по матерям при анализе иерархических комплексов: обычно 
Эти показатели относятся к материнскому влиянию без ука- 
зания на то, что тут прибавлено еще и влияние взаимодей- 
ствий. Например, Абпланалп [4] предлагает формулу опреде- 
ления наследуемости по обоим родителям, не упоминая 0 
влиянии взаимодействий: 


о ИВ 
1; + Вх + 5х 


То же у Грэйбилла и Робертсона [57], давших формулы опре- 
деления наследуемости по отцам, по матерям (без указания 
на влияние взаимодействий) и по обоим радителям. 
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ея анализа равномерных иерархических комп- 
следуемости (табл. 16) аналогич- 
ны формулам для анализа полных двухфакторных диспер- 
сионных комплексов. Отличается только определение в - 
телей по матерям, вернее по матерям и взаимодействиям: 
исходная величина — сумма квадратов — определяется не по 
средним для матерей, а по разности между влиянием обоих 
родителей и влиянием отцов: Са. = И. — Ср а число 
степеней свободы представляет сумму этих чисел для мате- 
рей и для взаимодействий: го 1+ (7—1) (2—1) = ли (о 1). 
Проиллюстрируем определение показателей наследуемо- 
сти при ‘анализе иерархических комплексов примером (табл. 
17), где: 
1) общая сумма квадратовС, = % (9 — М.)? равна сумме 
квадратов центральных отклонений каждой даты комплекса 
от общей средней 








Су= (5—10)2+ (6—10)2+...+ (12—10)2+ (15—10)2—464: 


2) сумма квадратов по случайным влияниям С,=С, — 
—1 > 21.2 равна разности между общей суммой квадратов 
и увеличенной в й раз суммой квадратов центральных откло- 
нений средних по группам полных сибсов от общей средней 

С,=464—3.{(6—10)2+ (4—10)2+ ... + (10—10)2+ 
+ (13—10)2}=464—3 . 104 =152; 





2 
3) сумма квадратов по отцам С1=иг2ХО1 равна увели- 
ченной в 772 раз сумме квадратов центральных отклонений 
частных средних по отцам от общей средней 


С: =3-4{(8—10)2- (10—10)? (12—10)2}=12-8=96; 


4) сумма квадратов по матерям (и взаимодействиям) 
Са.) =и УД. — С, равна увеличенной в п раз сумме ква- 
дратов центральных отклонений частных средних по группам 
полных сибсов минус сумма квадратов по отцам 


Са.) =3- 104 — 96 =216, 


Анализ иерархического комплекса (см. табл. 17) ВЫЯВИЛ 
достаточную достоверность наследственных влияний при ве- 
роятности безошибочных прогнозов Р>>0,99. 

Показатель наследуемости по обоим родителям 


22 = #-- Жи. = 0,14 + 0,41 = 0,55 


. с 
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Схема определения достоверности и степени наследуемости 
—— 


Определение средних квадратов и достоверности 








——_ 


Разнообразие 


число степеней 


сумма квадратов С свободы > средние квадраты СК 











$ С 
По отцам (1) СЕ иг, 02 п-1 ею =— 
% 
По матерям (2) и Со и.з)= СК и Е 
взаимодейст- и: (2—1) аа) 
виям (1-2) =и2 О. — С а 
ЕЕ 
2 У Е. 
Случайное (г) : № — иго СК; = —. 
—п;р.. уг 
Су 
Общее (у) Су=Х(У— М} Е СКу = а - 
| У 


Примечание. г: — число отцов; #2 — число разных матерей, одинако- 
ры родителей (повторность опыта); В=М;—Мо — центральные отклонения 


свидетельствует о значительном влиянии изученных родите- 
лей на разнообразие их потомства, выращенного в условиях, 
й близких к тем, в которых жили родители. . 
Небольшой показатель наследуемости по отцам #! — 0,14 
и значительный по матерям (и взаимодействиям) а) =0,41 
могут означать: 

а) или небольшое генотипическое разнообразие стцов и 
сильное генотипическое разнообразие матерей; 

6) или сильное разнообразие взаимодействий, при котором 
оба родителя проявляют свое влияние только в определенных 
сочетаниях: при подборе одних пар наследственное влияние 
значительно усиливается, а при подборе других пар — сильно 
уменьшается. 

Какая из этих двух возможностей осуществлена в дей- 
ствительности — определить невозможно, ‘если ограничиться 
исследованием только иерархических комплексов. 
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полтона 














при анализе равномерных иер 


Таблица 16 
архических комплексов 
| 























уе г | тределение 
иаследуемости | О: ределенис варианс, степени наслелуемости. и доли 
. — ] влияния : 
показатели достовер- 
ности Г вариансы 53 степени наслелуемо- 
сти, доля влияния 
Е | 
Е 
СК СК р 22 
я р 1 2 | 1 = 91/5 
Е. СК, с? еЕы 2 (1-2) | Й: = 91/9, 
СК: пг. | 
| 
а | 
Са 2) к ` = 
СК 52 _СК а. — СК: и. = 
2-(1,2) 2 (1-2) — п 2 2 
СК: 92 (1. 2)/бу 
д о 
= 92 = СК: = 02 00% 
2 22 2 21 52 
ыы ЕЕ ое 





вое для каждого отца; п — число детей — полных сибсов — от каждой па- 
частных средних от общей средней; У — дата; М — общий объем комплекса. 


Способ определения показателей наследуемости на осно- 
ве анализа равномерных иерархических комплексов доволь- 
но часто предлагается учеными. Например, Фальконер [4] в 
качестве рекомендуемого примера описывает анализ такого 
комплекса, полученного по результатам скрещивания 468 хря- 
ков (каждый с двумя разными матками), причем из каждого 
помета для исследования длины тела взято по два хрячка. 
Результаты этого анализа, проведенного по общепринятому 
способу, показаны в табл. 18. 

Есть работы, в которых способ анализа иерархических 
комплексов (без выделения влияния взаимодействий) приме- 
пяется к полным двухфакторным дисперсионным комплек- 
сам, полученным на основе полиаллельных скрещивании, что, 
конечно, ведет к явному недоиспользованию всех возможнос- 
тей анализа. Например, Грэйбилл и Робертсон [57] для пол- 
ных двухфакторных дисперсионных комплексов, в которых 
влияние матерей можно отделить от влияния взаимодействий, 
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Таблица 17 


Определёние достоверности и степени наследуемости при анализе равномерного иерархического комплекса 
по материалам скрещиваний трех отцов А, Б, В с двенадцатью разными матерями по четыре матери с каж- 























дым отцом 
Отцы (1) А Б В 3 Полусибсы по отцам 
: Е Е ИА Х АННО У 
у Матери (2) | в г д | е ж з А Б В 
Признак у дочерей 5, 6,1 4, 4,| 10, [6, 12, 5, 6, 6, 9,8, 11,| '1, |8, 12,| 12, |8, 10,| 12, 
(и) 7 4 [12,14] 12 7. 15 14 [13,15] 16 13, 14| 12 |12, 15 ПЕЗ . р 
п 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 М№ = 36 12 12 12 36 
ЗУ 18 | 12| 36 | 30 | 18 | 30 | 33 | 39 | 36 | 39 | 30 | 39 ЗИ = 360 96 | 120 | 144 360 
М; 6 4 12 10 6 10 11 13 12 13 10 13 Мо = 10 8 10 12 10 
р Р=М, -— Мо — |-6 [+2 |1 9-4 | а | +1 | 48 | 42 | +3 | 0 [+3 | з0;.0=0 |-2 И 0 
. Е 
* Уре 
: 16 | 36 4 0 16 0 1 9 4 9 0 9 Ру, о= 164 4 0 4 20? =8 
Е 1 
Разнообразие Суммы квадратов р. Средние Показатели. степе- 
я квадраты СК | Показатели достоверности Е Вариансы о? ни влияния 
12 (2) 
ть 
По г 
аа отцам (1) С, =3.4.8 = 96| З—1=0 Г ИИВИЕ 48 . Я ь 
о р о Авив 2 _ 2.00 
6,33 а Ома 






































1 1 = а 
ый 
а О \ у 
\ 
= р = 1. 2)= 
2 1.2) = СК? (1.2) = ря 2.2) И 
По матерям (2) 6 55 } 589 
и взаимодей- 104 —06 = | 3@&-Ш= О 38 == 24 — 6,38 _ _ 5,89 041 
ствиям (2) , де 24 5,3 = И = 5,89 14.22 
= 216 р [3 
1 
| | 
У 
2 9 
У 
. 152 М А ЛАЗНЕ 
С. = 464 — ск, = — = р ть ря 5 
Случайное (2) # 36 —3.4 = 24 й 24 г. ка 2 = 6,33 ИЕ = 0,45 
—3,104 = 152 = 6,33 р › 
24 5,6 3,2 
3,4 2,3 
2 — 
“|= 2,00 + 
ею = Сы = У 
Общее (у) Су = 464 36 —1= 35 9:85 а 1.00 
= 13,26 о 
4,22 
4 
| 























Таблица 18 


Нахождение показателей наследуемости при анализе равно- 
мерных иерархических комплексов по Фальконеру 


Число 

















С ьй >дниЙ 
Разнообразие ивазратоь а Е Вариансы с? 
По ощам . (| 986 467 6,03 в? = а г 
` 2.2 
=0,555 
По матерям в пре- 2_ 3,81 —2,87 
делах отцов . 1689 468 3,81 ва Е = 
= 0,470 
“Случайное | 2686 | 936 | 2,87 | 2 =2,870 
Общее . 7191 | 1871 | 3,84 | 52 = 3,895 
Наследуемость: 
0,555 
по отцам в =4. 522 = аа — 0,568; 
7 
по матерям _ 4-92 —4 ее. = 0,488; 
2 + в? 
по обоим родителям {2 ео аа. 20 0,526. 
р д? 5 93805 


_ используют три формулы определения показателей наследуе- 
мости по отцам, по матерям и по обоим родителям, исходя из 
структуры иерархических комплексов: 








2 2 м: 
те в Же 45 р в — 2 (65 + 3) 
М = = В к 
рае? ое 0 +2 ар + 62 


Описанные приемы анализа иерархических комплексов 
этносятся только к полностью равномерным комплексам: у. 
каждого отца одинаковое число матерей, у каждой матери 
‘одинаковое число детей. . 
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Сделаны попытки разработать приемы анализа и неравно- 
мерных иерархических комплексов, в которых у отцов с не- 
одинаковым числом матерей получено от каждой матери раз 
личное число детей. Приведем пример такого приема; техни- 
ка анализа показана в табл. 19. 

Три отца скрещиваются с 9 самками: первый отец с дву- 
мя, второй с тремя, а третий с четырьмя разными самками, 
Всего от скрещивания получено 30 потомков, от каждого из 
9 скрещиваний соответственно 3, 3, 2, 3, 4, 3, 3, 4, 5 потомков, 
так что первый отец имеет 6 потомков, второй 9 и третий 15. 
В соответствии с этим определяются следующие величины: 
№М=30 — общий объем комплекса; 

п=3, 3, 9, 3, 4, 3, 3, 4, 5 — число потомков от каждого из 9 


скрещиваний; 
п, =6, 9, 15 — число потомков от каждого отца; 
о — число отцов; 


Га= 2, 3, 4 — число самок у каждого самца; 
г, = Уг,=9 — число попарных скрещиваний; 


а; = Е РЕ ЕВ 

















п; 6 9 15 
а, = ЗЕЕ НЕЕ — 3,5333; 
ы М 
2 Ол Я С] 
Я › п — арен — 11,4000; 
Е М 30 
в (М-ва = 80 — 10,1555) = 3,307; 
Тк — Гу 9—: 
К, (а, —а,) = —® (10,1655 — 3,5333) — 3,3} 
р 8—1 
В (Ма) =: . - (30 — 11,4000} — 9,300. 
г —1 3$ — 


Анализ такого комплекса начинается с определения сред- 
них квадратов обычным образом, по суммам квадратов, де- 
яленным на число’ степеней свободы. В табл. 19 эти величины 
нолучены по таким формулам. 

Суммы квадратов: 
по отцам 


С, = Эл, 0—6 (4 —5)* +9 (4— 5)* + 16 (6—5) =33; 
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вы: 





Таблица 19 


Нахождение показателей наследуемости при анализе неравномерных иерархических комплексов общепринятым 
способом (по Кемпсорну и Кингу и Хендерсону) 





























Отцы 5 \ 1 3 = Отцы 
ИЕ ОСЬ БЫ ЗВАНИИ А О ы 
Потомки (У) |1, 3,5 |2,6,7| 1,3 |2, 4, 6 |4, 5, 5, 6] 3, 4, 5 |2, 6,7 (5, 6, 8, 9 Е у 48 
п рам 16916 мет 
и 9 15 4 12 20 12 15 28 35 | ХИ= 150 | 24 | 36 | 90 # И= 150 
М; 3 5 2 4 5 4 5 7 7 Мо=5 41 41| 6 М5 
р=мМ,-М,| —0 А О о С;=3п,2?=8 


а; = 10,1555,  @=3,5333, аз = 11,4000 
в =3,307, в. = 3,311, № =9,3000 


——————А—а—одооодо,———З А —/А‚А//——/—.—./— 


Число степе- | Средний 
ней свободы у 5 Оценка варнанс 5° 


По отцам (5). 30 $3—1=2 15 92 = (15— 3,619 — 3.311. 1,022) :9,3 = 0,860 


Разнообразие Суммы квадратов С 





По матерям и 
взаимодейст- 














виям (4) 72 — 30 = 42 9—3=6 7 92 = (71—3,619) :3,307 = 1,022 
По обоим родите- 

лям ) 12 9—1=8 9 52 = 1,022 + 0,860 = 1,882 
Внутригруппо- х 

вое (е) 148 —72=76 |30—9=21| 3,619 в. = 3,619 














2 По 
. 5,501 } а И 
до 4.1.022 Г 5,501 к. 

= 0,743 








по матерям (и взаимодействиям) 
С: =С, =С-=72 = 30 = 42: 
по обоим родителям 
С,=Х 10? =3(3— 5) +3 (5 — 5)*-5:2 (2 — 5} +3 (4—5)2+ 
=4(5 — 5) 34 — 5) +3 (5—5) 4 (7—5)*--5(7—5)*=72. 
по внутригрупповому разнообразию 
С, = Ср — С, = 148 — 72 = 76: 
по общему фенотипическому разнообразию 


СР=Х(У— М} = (1—5) = (3—5) + (5—5. 


== (8 — 5) + (8 — 5): = ©@— 5): = 148. 


Число степеней свободы: 
по отцам 


по матерям 


по обоим родителям 


т —-1=9—1 8: 
по внутригрупповому разнообразию 


М 30-9591. 
по общему фенотипическому разнообразию 


№МЬ—1=30—1=29. 


Средние квадраты вычисляются путем деления суммы 
квадратов на соответствующее число степеней свободы. 
ценки варианс получают исходя из предполагаемого со- 
става компонентов средних квадратов. Приводим эти компо- 
ненты на основе работ Кемпсорна: 
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а. 





Разнообразие 





к Чен: 
а ны Ожидаемые вариансы 
ни квадратов 
По отцам СК В 
п а 5 Е Абд - Аз с; 55 (СК;— 5, — № 51): в 
1 о 9 
По матерям СКао Ес сы о. 
Г 164 са = (СКа — бе} 1 
По обоим родите- 5 ы С 
лям = а 
Внутригрупиовое СК. = 5, ч. — СК 
„Общее — с? со? 
р ЕЕ. 
1 
Ё А СААЕЕ ЯЗ) 
г; — 1 
2 
пу 
аз АН 





По этим формулам рассчитана величина варианс, которую 
можно ожидать в генеральной совокупности потомков, про- 
нсшедших от отцов и матерей, подобных тем, которые под- 
верглись изучению. Техника их вычисления показана в 
табл. 19. : 

Вопрос о том, каким способом определять показатели на- 
‹следуемости, пользуясь иерархическими комплексами, окон- 
чательно еще не разрешен. 

Методы разложения варианс недостаточно разработаны, 
и исследователь, применивший их для анализа своего экспе- 
риментального материала, нередко получает совершенно не- 
понятные результаты — отрицательные суммы квадратоз; 
влияние факторов, превышающее 100%; влияние отцов и 
матерей, превышающее общее влияние обоих родителеи. Для 
иллюстрации приведем два примера. 

Фальконер [41] описывает разложения вариансы в отноше- 
нии длины тела мышей на основе анализа неравномерного 
иерархического комплекса, составленного по результатам 
скрещивания 74 самцов с 192 самками, от которых получено 
719 потомков. На, основе данных Фальконера можно соста- 
жить следующую сводку компонентов для этого комплекса: 

Число Сред- 


Суммы степе- ние Оценки 
Разнообразие квадра- нейсво- квадра-  варианс, 
тов боды ты 
оо —- 1248 73 17,10 0,48 
По матерям и взаимо- 

а ле 1273 118 в СЦ 
По обоим родителям . 2521 191 13, 2, 
к р а 1154 527 2,19 а 
По всем влияниям 3675 718 512 5, 
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Если по этим данным определить показатели наследуемо- 
сти способом, который описан у Фальконера, получаются сле- 


дующие величины: 


Разнообразие 
По отцам 2 о —— = 0,37 

По матерям а: о = 1,92 (2) 

- По обоим родителям 5 Е = 1,15 (2). 
Паратипические влияния 9 [3 и ти = 0,43 


Результаты совершенно непонятные. 

В работе Кинга и Хендерсона [89], на которую обычно 
ссылаются как на пример анализа неравномерных иерархи- 
ческих комплексов, описывается применение этих методов 
при определении наследуемости яйценоскости по отцам и 
матерям. В приводимом авторами примере комплекс состо- 
ит из 5 выводков из трех петухов, имеющих потомство в каж- 
дом выводке, нов разных количествах, и 13 кур, причем 4 из 
них были прикреплены к одному петуху, 5 — к другому и 4 — 
к третьему. Получено дочерей-несушек от каждой матери не- 
одинаковое количество: от 4 до 12, всего 93 дочери. Разно- 
образие изучалось в иерархическом порядке: 

1) между выводками; 

2) между отцами по выводкам; 

3) между матерями по отцам и выводкам; 

4) между родными дочерьми внутри выводков. 

В результате разложения эмпирических средних квадра- 
тов и выделения из них элементов случайного разнообразия 
авторами получены следующие компоненты: 


Число Сред- 
р Сумма — степе- ние Оценки 
‘азнообразие квадра- ней квадра-  варианс 
тов свободы ты} 
По выводкам хе 28 315 4 7079 —31 
По отцам Е ВА 71 008 10 7101 759 
По матерям и взаи- 
модействиям . . 109 573 37 2961 —1364 
По обоим родителям 180 581 47 3953 —605 
Влияние условий 
ИНН 217 101 41 5295 5295 
Все влияния. . . 425997 92. 4630 4659 
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"Са. Если на основе этих данны 
дуемости по формулам, 
следующие значения: 


Хх определить показатели насле- 
приводимым авторами, то получатся 























по отцам 
2 
а 4. 759 386 _ Обь 
о р 7 г = = . 
д Ноа 02 759 — 1364 + 5995 469 ке 
по матерям 
2 
в > 45, т 4. (— 1364) _ —5456 1,16 (22); 
2+2 452 1759—1364 +5295 — 4690 а . 
‚ по обоим родителям 
Но (а 
в Е и) _ 2: (159—186 _2.(—605) _ 0,26 (22) 
(0: ое +? 159 — 1364 + 5295 4690 не 
И 
Го- - 
к Ввиду очевиднои нелепости таких результатов сами авто- 
ры не приводят в цитируемой работе показателей наследуе- 
из мости, хотя именно это и было целью их исследования. Факт 
> получения отрицательных варианс авторы интерпретируют 
е так: «Отрицательные величины варианс вполне возможны в 
0- небольших выборках — в таких, как в приведенном при- 


мере». 
С этим нельзя согласиться по той причине, что квадрат 

: любой величины, или средняя сумма квадратов любых вели- 

чин, не может иметь отрицательного значения ни при малом, 

ни при большом числе исследованных объектов за исключе- 
- нием тех случаев, когда определяются границы, в которых 
к может находиться генеральная варианса (доверительные 
пределы). В таких случаях минимальное значение может по- 
лучиться меньше нуля. Но при этом обязательно, указание и 
максимально возможного значения генеральной вариансы, 
чего не делается при разложении среднего квадрата описан- 
ными способами. 

о ко к этим способам предстоит еще дополни- 
тельное исследование причин, приводящих не так уж редко к 
` получению непонятных результатов. ыы необъяснимые и 

бесп ные результаты могут получаться: 
и ие того, что в данном случае неприменима 
\ основная математическая модель: разные` выборки из одной 
общей генеральной совокупности; 
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ных варианс. 


ОПРЕДЕЛЕНИЕ ПОКАЗАТЕЛЕЙ НАСЛЕДУЕМОСТИ 
С РАЗЛОЖЕНИЕМ И БЕЗ РАЗЛОЖЕНИЯ 
СРЕДНЕГО КВАДРАТА 


Необходимо отметить, что получение отрицательных зна- 
чений факториальных варианс — вовсе не редкое явление в 
тех исследованиях, где применяется разложение средних квад- 
ратов на факториальную и случайную части. 

недекор, автор специального исследования по комнонен- 
там факториального среднего квадрата, приводит [176] резуль- 
таты 25 опытных определений факториальной вариансы. Из 
25 комплексов, анализированных по описываемой точно вы- 
полненной методике, самим Снедекором получено 7 отрица- 
тельных значений величины с%, что составляет 28$. 


Появление отрицательных оценок факториальной варнан- 
сы Снедекор объясняет тем, что такой результат, невозмож- 
ный в совокупности (что утверждает сам Снедекор), все же 
мог получиться, вероятно, или вследствие выборочного преу- 
меньшения межгруппового среднего квадрата, или вследствие 
преувеличения внутригруппового среднего квадрата, или при 


наличии обеих этих причин. Но все это, утверждает Снедекор, 


не свидетельствует против нулевой гипотезы 68 = 0. 
Это объяснение было бы приемлемым, если бы величина 


СА рассматривалась как минимально возможная из двух до- 


верительных границ генерального значения величины да. На 


з 2_ СК. — 0? 
самом же деле величина сд = 





принимается как.един- 
п 


ственный показатель генерального значения без указания, что 
это только минимальная, одна из двух доверительных границ 
генеральной величины показателя наследуемости. 

В работах лаборатории генетических основ селекции жи- 
вотных Института цитологии и генетики СО АН СССР при 
сравнительном анализе свойств различных показателей на- 
следуемости сопоставлялись также и такие два показателя: 
12 —=С,/С, — показатель наследуемости, равный отношению 

сумм квадратов: факториальной к общей. Осно- 
ван на принятии единой — первой — модели 
для определения обоих характеристик наследу- 


емости. Получается без разложения среднего 
квадрата; 


2) или вследствие несостоятельности используемых спосо_ 
бов разложения средних квадратов и получения факториаль- 





ы 





ры 

а. А 

12 — сх[б, показатель наследуемости, равный 
варианс: факториальной 
вая получена на 


1 отношению 
к общей, причем пер- 
основе разложения фактори- 
ЕК 
Е 
п 
ракториальной и случайной 


= : А 
ального среднего квадрата о 
вторая равна сумме 4 
45 А. р 
варианс у —= 9 а. 

Сопоставлялись показатели наследуемости по матерям в 
потомстве отдельных производителей по нескольким племен- 
ным стадам Новосибирской области и Алтайского края. Ре- 
зультаты сравнения по одному из племхозов — опытному хо- 
зяйству СибНИИЖа — таковы: 


Производители ООО о 
ее 1% ре 
Король . . 0,66 0,69 0,03 —0,01 
Юмор 20:58: -039- 054 0,11 
Челнок  . . 0,55 0,31 0/15 0,06 
Марс .„ 0,54 0,68 0,09 0,07 
Лорд ‚> - 0.53. 0,50- 0,38 0,31 
Чемпион . 0,38 0,36 0,03 0,06 
Ловкий . . 0,28 0,19 0,50 0,20 
Живгар . . 0,27 0,23 0,04 0,01 
Сибфриз . 0,26 0,20 0,03 —0,16 
Хорум .. 0,24 0,26 0,1 0,11 
Снежок . . 0:24 0,12 0,05 0,04 
Вирус . . 0,24 0,18 0,07 0,01 
Удалый . . 0,22 0,19 0,02 0,01 
Гарпун.. . 0,18 0,20 0,05 0,05 
Лебедь . . 0,16 —0,41 0,06 0,03 
Симон. . 0,09 —0,03 0,04 —0,26 
Зевс . . . 0,02 —0,21 0,22 0,22 


Аналогичные сопоставления, проведенные и по другим 
племхозам, показывают, что показатели наследуемости с раз- 
ложением среднего квадрата в общем близки к показателям, 
полученным без этого разложения, но менее устойчивы и 
иногда принимают отрицательные значения, чего никогда не 
бывает с показателями, полученными без разложения сред- 
г > 

ет причин таких расхождений провоДОНа к 
рия рекогносцировочных исследований на различных мате 


тических моделях. 





реднего квадрата 12. 
А 


* Без разложения факториального с 
днего квадрата й?, 


м с разложением факториального сре, 
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В одной работе были составлены четыре генеральные со- 
вокупности дочерей от четырех матерей и одного отца, из ко- 
торых для организации четырех градаций дисперсионного 
комплекса брались выборки (рэндомизированно, по десяти 
дат в каждую градацию, при помощи таблицы случайных чи- 
сел). По каждому выборочному комплексу определялось два 
показателя наследуемости (табл. 20): без разложения сред- 


л 
2 
него квадрата 1? и с его разложением #2. 


Таблица 20 
Техника расчетов показателей наследуемости без разложения 


и 
среднего квадрата (1?) и с его разложением (12) 


{ Сумма Число степе- | Средний квадрат 
Разнообразие квадратов С | ней свободы » СК 





Факториальное (х) 3962 3 
Случайное (2) . 4187 36 
Общее (у) . . 8149 39 


1? — С»/С, = 3962/8149 — 0,49; 

Аа СК 96 

& а © — = 2 . 
° п 10 РЕ 


Е 
ву = с. -- СК. = 121 + 116 = 237: 





л Ло 1А 
62 12 


в,/ ву = 121/237 =0,51. 


Всего по этой серии опытов было составлено 14 комплек- 
сов; результаты анализов следующие: 


А 
Й? без В? с разло- 
ы разложе- жением 
Номер комплекса ния срелне- среднего 
го квадрата квадрата 


Фо чо ль >= 


1 
Средние по 14 выборным 
комплексам 
Генеральное значение 


Я тис 7] свядет 


— имости: вто 


Сопостав, 


‚ различным 


Срмы квар 








плек* 


Получилось столь хорошее схо 
что появилась мысль о возмо; 
ческой работе один из них 
тов. Чтобы проверить эту 
наследуемости, были составлены 
степеней наследственного влияния 
деляемых долей факториальной суммы квадратов в общей их 
сумме, — от 0,1 до 0,9 определялись оба показателя наследу- 
емости: без разложения и с разложением среднего квадрата. 
Модели строились для различного числа градаций г при раз- 
личной повторности п и, следовательно, различном объеме 
комплекса (№М=пг). 

Анализ двух наиболее интересных моделей (табл. 21, 
рис. 7) свидетельствует о явной и совершенно правильной.за- 
висимости второго показателя от первого. 


дство обоих показателей, 
жности использовать в практи- 
› менее сложный по технике расче- 
возможность для любой степени 


модели. Для полного ряда 
родителей на детей, опре- 


Таблица 21 


Сопоставление двух показателей наследуемости по двум 
различным модельным комплексам при степени наследствен- 
ного влияния от 0,1 до 0,9 


——_—___—6—&ДдшШшНнщн1ныш—8ШЩШ—Ш—Ш8—8— 8 


Показатели на- 





Суммы квадратов | Средние квадраты Вариансы С 
А 
те Е 
с,| с, | С, | ск, | СК, | СК, ск, — ск, д, ня нием 
п а 
+ ск, 











г=4, п=5, М=20 (%х 3; у; = 16; уу = 19) 








90 | 10| 100 130,001 0,63 | 5,27 5,87 | 6,50 | 0,90 | 0,90 
80 | 20| 100 [26,67] 1,25 | 5,27 5,09 | 6,34 | 0.80 | 0,80 
70 | 30| 100 |23,33] 1,87 | 5.27 4,98 | 6,15 | 0,70 | 0,69 
60 | 40| 100 [20,00] 2,50 | 5,27 3,50 | 6,00 о та 
50 | 50| 100 |16,67| 3,13 | 5,27 2,72 |5 85 о 5 Кр 
40 | 60| 100 [13,33] 3,75 | 5,27 1,91 | 5,66 о ый ыы 
30 | 70| 100 [10.00] 4,38 | 5,27 1,13 | 5,51 а сы 
20 | 80| 100 | 6,67] 5,00 |.5,27 0.33 | 5,33 | 0,20 о 
10 | 90| 100 | 3,33 5,63 | 5,27 —0,46 | 5,17 | 0,17 |[-0,09 
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При регулярном уменьшении #? также регулярно умень- 
А 


шается и 12, но более быстрым темпом. Этот темп зависит 
только от структуры комплекса: от числа градаций г и числа 
повторностей п. При большем объеме (рис. 7, 6) М=иг= 100: 
темп уменьшения второго показателя оказался столь силь- 


а б 





и? 





Рис. 7. Сопоставление двух рядов показателей 
наследуемости: без разложения, среднего квадра- 


та 1? и с его разложением #2 при различной 
структуре дисперсионных комплексов. 
а—т=4, п-5, М=20; б —г-50, п=2, №М=100. 


^ 
ным, что уже примерно с 1?=0,5 А? перешел нулевую черту и 
показатели наследуемости стали отрицательными: 
® = ССу 09 08 07 06 05 - 04 03 02 01 
т 92 |52 0,80 0,61 0,41 021 0,01 —019 —039 —0,60 —0,80 


При М=иг=20 (рис. 7, а) 1? ниже нулевой черты незначитель- 
но: /2=0,1 (по точным вычислениям до 0,158): 
= С/С, 0,9 0,8 0,7 06 0,5 0,4 0,3 0,2 0,1 
Ло |А. 
в 0,90 0,80 0,69 0,58 0,47 0,34 0,21 0,06 —009, 


Такие же закономерности наблюдались во всех 14 ком- 
плексах. 

В результате этого исследования выявлена следующая. 
основная закономерность: показатель наследуемости, полу- 
чаемый на основе разложения среднего квадрата, есть точная 
математическая функция от показателя, получаемого без та- 
кого разложения. Эта функция может быть выражена фор- 
мулой р : 

12 — 12 (пг— 1) —и-1 
(2 г) (п =п+т 


82 





г 
} 








ЛЬ” 








из которой следует, что при данном значении #2 величина да 
зависит только от числа градаций г и повторностей п диспер- 
сионного комплекса. Формула эта найдена на основе анали- 
за обширного материала как конкретного — производствен- 
ного, так и теоретического — модельного. Проверка ее пока- 
зала, что она совершенно точно описывает чисто математиче- 
скую связь между обоими описываемыми показателями. 
Ближайшим практическим следствием найденной законо- 
мерности может быть отказ от вычислений, необходимых для 
разложения среднего квадрата и получения второго показа- 
теля наследуемости. Достаточно довести анализ дисперсион- 
ного комплекса только до получения сумм квадратов и не 
производить дальнейших расчетов средних квадратов и ва- 
рианс. Отношение факториальной суммы квадратов к общей 
даст величину первого показателя й* = С,/С, подставив его 
в приведенную формулу, получим сразу значение и второго 
А 


показателя #1. р 
Можно заранее составить таблицу значений 2, где этот 
показатель будет определяться по показателю #2 = С/С, без 
вычислений (табл. 22). 
Таблица 22 
Таблица для нахождения без дополнительных вычислений показателя 


А 
наследуемости #? по показателю #?= С,[Су, числу градаций комплекса г 
и повторностей п 


не отит ети етот 




















Число градаций Т=2 РЕБ г=10 

повторность п я 4 6 2 | 4 | 6 2 4 6 
6.5 0,33 0,560,60] 0,1'| 0,41| 0,47| 0,05] 0,37} 0,44 

т = СС, 0'3—0'08| 0230,35 0,30] 0,13| 0,22|—0,35 0,10) 0,19 
0:1 0'64|--0'090,02]—0,69]—0,17|-—0,05|-—0,78|—0,19—0,07 


Например, на основе простого анализа комплекса с г=5, 


= \ = 
п=2 найден показатель наследуемости а С‚/С,=0,30, тре- 
А, 


т 2 /^2 
буется определить и показатель 12 = в,/| ву. Это можно сде- 
лать без дополнительных вычислений по табл. 22. Найдем 
графу п=2 при г=5. Во второй строке (1?=0,3) этой графы 


А 
стоит искомое значение /? =— 0,30. 
Сравнительный анализ свойств двух описываемых показа- 


телей наследуемости выявил еще одну очень важную деталь 


л 
2 
в образовании второго показателя #* = 9/5. Оказалось, 
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что отрицательные значения его — вовсе не результат мало- 
численности подопытного материала и ошибок репрезентатив- 
ности выборочных исследований. Если при определенных 
условиях этот показатель становится меньше нуля, то это его 
свойство, его особенность математического порядка. 
Например, при #?=0,3 и объеме комплекса М=т= 


А 
=10.2=20 (см. табл. 22) значение 22=—0,35 отрицатель- 
но, а при меньшем объеме М=ги=2.6=12 положительно — 
А 
72 —=0,35. 
Можно даже заранее предвидеть, когда этот показатель 
станет отрицательным. Если в приведенной формуле зависи- 


мости второго показателя от первого приравнять числитель 
нулю и из полученного выражения определить величину #2? 


—1 
(т -г-1=0, =, 
пг—1 
то это будет условием, при котором второй показатель равен 


ЕВА 
нулю: при 13 = Е < =0. Следовательно, при всех значе- 
И 








а 7—1 
ниях 1 т Величина второго показателя будет меньше 
Ро 


нуля. 
Как видно, при данном значении 4? отрицательное значе- 


А 
ние /? определяется только элементами организации диспер- 
ионного комплекса — числом градаций г и повторностью п. 
Можно составить таблицу, в которой заранее рассчитать 
А 


те значения 12, при которых показатель /? равен нулю, при- 
чем для значений 1? меньше табличных второй показатель 
будет отрицательным (табл. 23). Например, во всех комплек- 
сах сг=б и и=2 при всех значениях первого показателя 


А 

12<0,45 величина второго показателя отрицательна (12<0). 

Описываемое свойство второго показателя наследуемости, 
получаемого на основе разложения среднего квадрата, слу- 
жит причиной крайней неустойчивости этого показателя 
(см. табл. 23). Например, изучается признак с наследствен- 
ной обусловленностью фенотипического разнообразия С„/С, = 
= 0,40. Если изучение проводится на комплексе с г=10 и й= 


А 
=2, второй показатель наследуемости А? получит отрицатель- 
ное значение, а если при том же числе градаций и=3, этот по- 
казатель станет положительным. Первый же показатель в 
обоих случаях сохранит одну и ту же величину: #2=0,40. 
Недостатки описываемого показателя особенно заметны 
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Таблица 23 


Зн 2 в 
ачения 12, при которых А? равен нулю 























в о 
—_ 2 3 4 5 10 20 
т < 

— 0,49 | 0,33 | 0,25 |020 | 0,20 | 0,05 

. 0,47 | 0,31 | 0,23 | 0,18 | 0,09 |0 05 

0,45 | 0,29 | 0,22 | 0,17 | 0,08 | 0,04 

4 0,43 | 0.27 | 0,20 | 0,16 | 0,08 | 0,04 

2 | 0,33 | 0,20 | 0,14 | 0,11 | 0,05 | 0,03 


при сравнении его значений со значениями показателя насле- 
дуемости, получаемого без разложения среднего квадрата 
(табл. 24). В этой таблице 
А 
1?— показатель наследуемости, определяемый на основе 
разложения среднего квадрата. Дается в двух вариан- 
тах: 
1? — получаемый с применением множителей ди? и 


ы > 

|2 — без применения этих множителей; 

}2 — показатель наследуемости, определяемый без разложе- 
ния среднего квадрата и без использования множите- 


лей 4 и 2. 
Таблица 24 


Сопоставление показателей наследуемости, получаемых с разложением 
и без этого разложения (#?) 


А А 
среднего квадрата (п. пр) 
Пример Кинга и 









































Е Пример из табл. № Пример Фальконера Хендерсона 
м. $ А д, 
кан м х 
я в а в а в 
На Г 
а 0,63 | 0,16 0,20] 0,37 | 0,09 0,34| 0,65] 0,160,16 
по матерям и 
о" | о [ ов я 1 |048 49 -ть 0060. 
по об = т 
ба | 0,94. 6,481 1528 | 057 0.9 О ВЕ 
Доля влияния © с 
ИЯ 65 | 0:09-]0.52|:0548 [0:48 еб т МЫ 
се Аи . ? | 1,00 1,00] ? а шк. 
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Сильная неустойчивость, зависимость от чисто организа- 
ционных деталей исследования (число градации комплекса, 
повторность), не отражающий никаких генетических явлений 
переход в зону отрицательных значений — все эти недостатки 
показателя наследуемости, получаемого на основе разложе- 
ния квадрата, делают его малопригодным для практических 
измерений степени наследуемости. Поэтому при определении 
показателей наследуемости второй категории следует отка- 
заться от методов, требующих разложения среднего квадра- 
та. Названные показатели, определяемые без разложения 
среднего квадрата, не имеют указанных выше недостатков и 
потому могут применяться при определении степени наследу- 
емости. 

Применение этих показателей может быть обосновано еще 
и следующими соображениями. 

Из двух описанных моделей построения дисперсионного 
комплекса для определения показателей наследуемости наи- 
более подходит та; при-которой градации компяекса-рассмат- 
риваются как выборки из разных генеральных совокупностей. 

— В самом деле, если градации организуются, например, по от- 
цам, то это значит, что уже заранее предполагается наличие 
нескольких отдельных генеральных совокупностей детей каж- 
дого изучаемого отца в отдельности. Эти генеральные 
совокупности представлены в дисперсионном комплексе от- 
дельными градациями — выборками, дисперсионный анализ 
которых выявляет степень генетического разнообразия гене- 
ральных совокупностей по отцам и влияние этого разнообра- 
зия на фенотипическое разнообразие потомства. 

При такой исходной модели разнообразие частных сред- 
них не зависит от разнообразия особей внутри каждой града- 
ции, как это было бы, если бы все градации были выборками 
из одной генеральной совокупности (другая модель). 

Поэтому факториальный средний квадрат, измеряющий 
разнообразие частных средних, совершенно не зависит от 
внутригруппового среднего квадрата, характеризующего в 
данном случае среднюю степень случайного разнообразия, 
среднюю для тех отдельных генеральных совокупностей, ко- 
торые имеют своих представителей в комплексе, в его отдель- 
ных градациях, 

Именно эта средняя степень случайного разнообразия и 
служит эталоном для оценки величины факториального разно- 
образия (разнообразия частных средних) при определении по- 
казателя достоверности влияний Ё = СК,/СК, = 9%. 

Таким образом, используется единая исходная модель для 
определения как степени, так и достоверности наследствен- 
ных влияний, а че две противоположные модели (одна для 
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определения степени, а другая — достоверности наследуемо- 
сти). В такой модели факториальный средний к 
> к т ный средний квадрат не со- 
держит в себе никаких элементов случайного разнообразия 
жа т |1 - 
Ом Не МОжет быть разложен ма факторнальную и су 
приравнивается факториальной г ЕН = 
делении показателей ео Я 
генетического разнообразия, = а 
: Е зия, или генетической вариансой. 
Внутригрупповой средний квадрат остается показателем па- 
ратипического разнообразия, или паратипической вариансой. 
Эти две вариансы в сумме составляют общую фенотипиче- 
скую вариансу. 

Чтобы такое суммирование было возможно, необходимо 
обе частные вариансы рассчитывать не так, как это делается, 
когда по их отношению определяется достоверность насле- 
дуемости (факториальная варианса приравнивается соответ. 
ствующей сумме квадратов, деленной на число градаций 
без одной, а случайная варианса — соответствующей сумме 
квадратов, деленной на объем комплекса без числа градаций 
или без произведения числа градаций по отцам и матерям). 
Вариансы рассчитываются путем деления обеих соответ- 
ствующих сумм квадратов на одну и ту же величину: или на 
число степеней свободы для общего (а не частных!) разнооб- 
разия, или просто на объем комплекса. 

Аналогичным способом — при едином знаменателе — рас- 


- считываются вариансы и в двухфакторных дисперсионных 
комплексах при определении показателей наследуемости по 
обоим родителям. Для получения показателя наследуемости 
берется отношение генетической и общей варианс; генетиче- 


ская варианса рассчитывается вторым способом. 
Различия в расчете и использовании варианс показаны 














ниже: 
Разложение Определение 
авс ноет фенотипиче- показателя 
наследуемости ской вариансы наследуемости 
С. о @+ 
Генетическая ВР Сх д = = = т : 
(факториальная) - Е т МТ 
р С; 
Паратипическая ЕЕ С: о 
(случайная) .. НЕЕ МВ 
Фенотипическая Е С, 2 Су 
(общая). ... =мМ—1 М 
2 
о ы 
Отношения и сум- 2 ЕЕ 92 = СЫ 
мы варианс ... = т = Ф т 2 
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Определение показателя наследуемости описываемым 
способом, без разложения среднего квадрата, может быть 
значительно упрощено и сведено к получению отношения 
просто сумм квадратов. 


бб) 
МЬ—1/ М 





В — 9162 = ЕСО 


Этот способ расчета показан в табл. 20. 

Для дополнительной характеристики метода определения 
показателей наследуемости без разложения среднего квадра- 
та следует отметить, что все методы разложения другой вели- 
чины — генетической вариансы,— используемые —Фальконе- 
ром, Лернером, Састри, Ганемом, Захером, Абдуль-Фадлем, 
Солиманом, описанные в следующей главе, основаны на пред- 
положении, что общая генетическая варианса получена без 
разложения среднего квадрата, путем деления факториальной 
суммы квадратов на объем комплекса. 


Разложение генотипической вариансы . 


Методы разложения фенотипической вариансы на две ос- 
новные части: факториальную (генотипическую) и случайную 
(паратипическую) — могут быть усовершенствованы в связи 
с развитием учения о наследовании количественных приз- 
наков. 

Работы в этом направлении начинаются с простейших 
приемов более точного определения генотипической вариансы 
на лабораторных животных. Об этом сообщает, например, 
Лаш [104]: «Идеальным методом измерения степени наследу- 
емости должно быть сравнение вариансы данного признака в 
общей популяции со средней вариансой по чистым линиям. 
взятым из этой популяции», Пример определения показателя 
наследуемости таким совершенным способом дает Фальконер. 
[41 (табл. 25). 

Очевидно, такие методы возможны только в применении 
к лабораторным животным. О возможности - использовать 
подобные методы при изучении наследуемости признаков у 
сельскохозяйственных животных Лаш [104] дает следующие 
замечания. 

«В популяциях сельскохозяйственных животных чистым 
линиям могут соответствовать только однояйцевые двойни с 
‘идентичным генотипом; но они вообще очень редки и явно, 
отражают в своих признаках влияние материнского орга- 
низма». 
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Таблица 25 
Определение генотипической и паратипической варианс и 
показателя наследуемости длины грудной части тела у 
дрозофилы по Фальконеру : 


————ы—ы—ы—ы—ы—Ы—Ы—Ы—Ы—Ы—ЫЫ—__—_—_ 


| 














Группы объектов ны | Найденные значения 
т 
Смешанная популяция 52 92+ 52 0.366 
. | фенотипическая ва- 
у рианса 
Генетически однородная | | 
группа (от скрещива-| | 0,186 
ния двух высокоинб- я | паратипическая ва- 
редных линий) . . 5; | рианса 
Генотипическая вариан- › о я 
са ... | бб, | 0,366 —0,186 = 0,180 
Показатель наследуе- 2,9 
мости 0. | №549, | 1801366 = 0,49 


«Несколько лучшие результаты дает селекция в противо- 
положных направлениях в течение нескольких поколений. 
Разность популяционных средних, если она вызвана указан- 
ной селекцией, дает оценку величины исходной, вариансы, 
которая равна аддитивной части генотипической вариансы, 
но содержит небольшую часть эпистатической вариансы». 

«Наиболее приемлемыми методами определения насле- 
дуемости у сельскохозяйственных животных должны считать> 
ся сравнения сходства или различия между родственниками. 
Такая оценка включает аддитивную часть генотипической ва- 
риансы, часть, вызванную эпистазисом, и часть Вии 
ской вариансы, вызванную отклонениями от аддитивной схе 

| ем». Е 
Е. ибо рынее затруднение заключается в оценке влияний 
условий жизни на сходство между родственниками». ео 

«Меньшее затруднение заключается в том, что а 
скрещивания может в большей или меньшей степени 
Ч иного скрещивания». у 

ВЕ ее время раздельный учет всех м х 

шающих простую схему аддитивного а тра 
тан лишь для лабораторных животных, притом ти нех = 
тика которых достаточно изучена. Для ии ет 
животных методы такого учета только а к —. 
некоторые ученые, наиболее эрудированные ны м-в 
чения наследования количественных приз ры! 
возможным рекомендовать две ступени о: т 
телей наследуемости. Первая ступень — т ре ря 
казателей наследуемости на основе простого р 
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нотипической вариансы на две основные части: генотипиче- 
скую и паратипическую (разложение первой степени). Такие 
методы могут применяться во всех случаях, когда ничего не- 
известно и ничего нельзя предположить о числе и характере 
генов, определяющих развитие изучаемого признака в опре- 
деленной популяции. Вторая ступень — это определение по- 
казателей наследуемости на основе полного разложения фе- 
нотипической варнансы, при котором генотипическая вариан- 
са сама расчленяется на свои составные части (разложение 
второй степени). Такие методы могут применяться во всех 
случаях, когда известны в той или иной степени число и ха- 
рактер генов, определяющих развитие изучаемого признака 
в определенных условиях. 

Наиболее интересны в этом отношении работы двух ‘иссле- 
дователей — Лернера и Фальконера. 

Лернер [99а] предлагает два показателя: показатель на- 
<ледуемости в широком смысле, равный отношению всей ге- 
нотипической вариансы к фенотинической 


12 — 02/02. 02 — в? - 0? 


и показатель наследуемости в узком смысле, равный отноше- 
нию только’одной части генотипической вариансы, а именно 
аддитивной вариансы, к фенотипической 


ЕЕ РИА, 2 
й = 98/02; 9, = 94-Е 02 о?. 


тде 94 и °,— вариансы аддитивных и неаддитивных гене- 
тических влияний. 


Тот же автор дает такую общую схему разложения фено- 
типической вариансы: 








тде 9% — аддитивная варианса: 
°* — варианса доминирования; 
5? — варианса эпистазиса; 
с?, — варианса случайного разнообразия отдельных 
особей; 
с, варианса посемейного разнообразия негенного ха- 


рактера, включающая и влияние организма матери 
в период плодоношения. 
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1 ОТНОШе- 
а ИНН 





Фальконер [41], как и Лернер, счи 
Ш. $ тает возможным исполь- 
Е а рианс при изучении наследственной 
разнообразия признака: аддитивной вариан- 


сы к фенотипической (Ф 
альконе Е 
мостью} (Фальконер называет его наследуе- 


и всеи генотинической вариансы к фенотипической (Фалько- 


р называет его с епенью етичес Й у 
не 2 Е генетической г 
) КО об словленности 





Он дает такую общую схему разложения фенотипической 
вариансы: 





2 — 02 1 д2 2 2 2 
Оо 9 Ро 2-92, 
гы у — 
52 р 


тде 5 — аддитивная варианса; 
5, — варианса доминирования; 
и — варианса взаимодействия между аддитивными 


отклонениями средних уровней двух локусов; 

3%, — варианса взаимодействия между аддитивными от- 
клонениями среднего уровня одного локуса и от- 
клонениями, вызванными доминированием другого 


локуса; 
3, —варианса взаимодействия между отклонениями, 
вызванными доминированием двух локусов; 
3, — варианса невыявляемого, неорганизованного, слу- 


чайного разнообразия отдельных особей (внутри- 


групповая); 

2, — варианса выяв 
негенного характера 
ская). 

Некоторые авторы приводят 
лению наследуемости на основе разло 
зариансы. 

Фальконер [41] сооб 
пической вариансы в до 
тивную и неаддитивную при 
тырех признаков дрозофилы. 


ляемого посемейного разнообразия 
(межгрупповая паратипиче- 


результаты работ по опреде- 
жения. генотипической 
1 
щает результаты разложения геноти- 
лях на две основные части — адди- 
определении наследуемости че- 
Эти результаты с небольшими 
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Таблица 26 


Разложение фенотипической вариансы второй степени 
в долях для четырех признаков дрозофилы по 














Фальконеру 
Мм 
Вариансы 
генетическая 
доля 
пара- 
Признаки х типи- ФНО: 
ь неадди- | Всей гене- | ческая ы. 
И ТИВНОЙ О 22 т 
о а Зе 
с в 
а “в 5 

Число щетинок на 

4 и 5-м сег- 
ментах а 0,52 0,09 0,61 0,39 | 1,00 

| 

Длина груди Е 0,43 0,06 0,49 0,51 | 1,00 

Величина яични- 
о рае 0,30 0,40 0,70 0,30 | 1,00 

Число яиц, отло- 

женных за 4 
. оне 0,18 0,44 0,62 0,38 | 1,00 

















И О 
| яв показатель наследуемости. 


2,2 > 
Я Роны показатель генетической обусловленности признака. 


И добавлениями, взятыми из того же источника, показаны в 
| табл. 26. 

И Састри [167] дает пример определения наследуемости на- 
стрига шерсти у гиссарских овец на основе разложения фе- 
нотипической вариансы второй степени: 


Компоненты Долн влняния 


Доля аддитивной части генети- 
ческого варианса. Показатель 


наследуемости . . . . . 0,36 
Доля вариансы отклонений, вы- 

званных доминированием . . 0,34 
Доля паратипической вариансы . 0,30 


Фенотипическая варианса о 00 








Более сложное разложение ф 


енотипической = 
сывают Фальконер МИ д еской вариансы опи 


ля веса при рождении человека: 


Компоненты фенотипического 





Дол 
разнообразия Е 
Генотипическое разнообразие 
аддитивное .  .’. .. 0,15* 
неаддитивное а ль НВА 0,01 
ООВ а Ем 0,02 
0,18** 
Паратипическое разнообразие 
конституции матерей К» 2 0,20 
развития матерей . . АЕ 0,18 
возраста и детности матерей . 0,14 
неузитываемых влияний м 0,30 
0,82 
Фенотипическая варианса . . . . 100 


* Показатель наследуемости. 
** Показатель генетической обусловленности. 


и Ганем, Захер, Абдуль-Фадль, Солиман [51] для продолжи- 
тельности плодоношения у буйволов: 


у Доли 
Компоненты фенотипическ ого 
разнообразия ВЛИЯНИЯ 
Я 2 
За счет аддитивных свойств 0,31 12=0,31 
» доминирования 0,03 
» эпистазиса 0,00 
0,34 
За счет развития матерей ев о 
» возраста матерей аа 


ла 
сезона оте. 0'02 


» 
» пола теленка - . 097 
> неучитываемых влияний ,. 


о а 


0,66 


Фенотипическая варианса 1,00 


а которые можно разложить фено- 


Из всех компонентов, н 
ую вариансы, для определения на- 


типическую и генотипическ 
<ледуемости требуется два: 
1) аддитивная варианса 

дуемости в узком смысле 
18 = 0% |8, 


для получения показателя насле- 
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2) вся генетическая варианса (без ее расчленения) для 
получения показателя наследуемости в широком смысле или, 
по Фальконеру, показателя генетической обусловленности 

12 = 93195. 

Первый показатель наследуемости, равный отношению 
аддитивной вариансы к фенотипической, определяется при 
исследовании генетики количественных признаков у лабора- 
торных животных, для которых легко выполнить основные 
условия, необходимые для нахождения величины аддитивной 
вариансы. Эти условия таковы: 

требуется знать число и характер генов, которые в основ- 
ном регулируют при определенных ‘условиях определенное 
развитие признака; 

необходимо иметь свободно размножающуюся (в отноше- 
нии изучаемого признака) популяцию, в которой соотношение 


трех комбинаций двух аллелей одного локуса соответство- 


вало бы формуле Харди 


Р?(АА) +2р4 (Аа) +4? (аа), 


гдери 9 — доли гамет.с аллелями А иа. 


опуляции такого состава при свободном размножении 
сохраняют из поколения в поколение определенное соотно- 
шение между числом гомозиготов-доминантов, гетерозиготов 
и гомозиготов-рецессивов. Такие популяции называются 
сбалансированными. 

Сбалансированные в отношении одного какого-нибудь 
признака популяции могут быть и не только среди лаборатор- 
ных животных. Некоторые признаки у сельскохозяйственных 
животных могут иметь такое распределение трех своих форм 
проявления (АА, Аа, аа), которое достаточно хорошо соответ- 
ствует формуле Харди. 

акими просто наследующимися признаками, по мнению’ 
многих тенетиков, могут быть: группы крови, наследственно 
обусловленные аллелями одного хромосомного локуса; неко- 
торые различия в эритроцитах крови *; качающиеся рога у 
рыжего франконского скота; большинство признаков, вызыва- 
емых наличием полулетальных и летальных генов в гетерози- 
готном и гомозиготном состояниях (снижение конституцион- 
ной крепости, пониженная плодовитость, потеря способности 





* Увеличенный или уменьшенный диаметр, резкое снижение осмоти- 
ческой стойкости эритроцитов к растворам поваренной соли, т. е. сигналь- 


ные признаки наследственной микросфероцитарной гемолитической жел- 
тухи. 
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(В отно 
ООтНОЩене 
СООТВетСтВ$- 


ЗмножеНИЙ 


давать высокую продуктивность, наруше 





АЕ ние обмена, проявля- 
ющееся в изменении окраски зубов, костей и мочи, появлений 


анемии и сильной задержке развития, карликовость, связан- 
ная с затрудненным дыханием, различные уродства). 

По исследованиям советского ученого Б. Н. Васина, длина 
ушей каракульских овец в Заревшанской племенной овчарне 
проявлялась в трех легко различимых градациях: нормаль- 
ная, укороченная и нулевая. В 1925 г. обследовано 844 овцы, 
из них с нормальными ушами было 729 голов, с укороченны- 
ми 111 и без ушей 4. Если предположить, что степень укоро- 
чения нормальных ушей в данном случае определялась одним 
геном, то выявленные три градации развития этого призна- 
ка — отсутствие ушей, недоразвитые уши и нормальные уши— 
будут соответствовать трем комбинациям двух добавочных 
аллелей одного локуса: АА, Аа, аа. Вероятность появления та- 
ких комбинаций оценивается их долей в изученной группе 
овец: 





с 7 111 а 
2 (А/ —— ; 2рд (Аа) = 0,1315: 
р? (АА) ы 0,0048; 2ра (Аа) т ‚1315; 





729 - 
(аа) = = =0,8637. 
9’ ав) 844 с з 


Соответствие выявленных отношений формуле Харди мо- 
жет быть проверено следующим образом: 


р? = 0,0048, р = 0,0048 = 0,07; 

2 — 0,8637, 9 = И0,3637 = 0,92; 
р-+а=0,07-0,93=1,0000; 
2ра=2 . 0,07 - 0,93 = 0,1302. 


денных р=0,007 и д=0,9 теоретиче- 
ское значение величины 224 должно быть 0,1302, а Е 
ствительности получено 0,1315. Соответствие формуле арди 
очень хорошее. Описанное исследование показало следу 
ющее: 

1) укорочение ушей у кара 


При эмпирически най 


кульских овец может быть объ- 


яснено действием одного гена-модификатора, т. е. трех ком- 


бинаций двух аллелей одного локуса, хромосомы; ы 
) этот ген в гетерозиготном состоянии дает развитие пр 


знака без полного доминирования. (Все три генотипа легко 
различимы по фенотипу); 
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3) изученное стадо овец в отношении длины уха представ. 
ляет сбалансированную популяцию, по своему составу вполне 
соответствующую формуле Харди. 

В данном случае оказались выполненными все условия, не- 
обходимые для разложения генетической вариансы. 

Генетическая варианса длины ушей каракульских овец 
может быть расчленена на две составные части — аддитив- 
ную и доминантную. Взаимодействие генов (разных локусов 
хромосом) вообще и эпистазис в частности тут не ‘могут про- 
явиться, так как укорочение ушей регулируется только одним 
геном. Следовательно, общая формула разложения феноти- 
пической вариансы такова: 


т 2 2 
А бр 


Техника разложения вариансы второй степени для подоб- 
ных случаев показана на примере, представляющем иллю- 
стративную схематизацию приведенных выше результатов ис- 
следований Б. Н. Васина. 

Изучена популяция в отношении признака с тремя ясно 
различимыми градациями: признак не выражен, признак не- 
доразвит, признак имеет полное развитие. Из 1000 измеренных 
особей 10 имели первое (нулевое) развитие признака, 180 — 
второе (неполное) и 810 — третье (полное). В соответствии 
с этим доли особей по градациям были: 0,01, 0,18 и 0,81; сред- 
няя величина признака по градациям: О0, 13, 16 при неболь- 
шом разнообразии внутри второй и третьей градаций, не ме- 
шавшем ясному разделению особей по градациям. 

Проверка возможности считать изученную популяцию сба- 
лансированной по одному гену дала следующие результаты. 

Теоретическое значение величины 2 ра равно 


(224) =2ИУ р. 4*= 210,01 . 0,81 = 0,18, 


фактическое значение 9 р4=0,18 в точности равно теоретиче- 
скому, следовательно, гипотеза о сбалансированной популя- 
ции по одному гену подтвердилась. 

Нахождение аддитивной и доминантной варианс, а также 
обоих показателей наследуемости показано в табл. 27. 

Составлен однофакторный комплекс, в котором за фактор 
оказалось возможным принять непосредственно генотип осо- 
бей с тремя градациями: 

КК — отсутствие уха; 

КН — ухо промежуточной длины, но ближе к длине нор- 

мального уха; 
НН — нормальное ухо. 
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Определение аддитивной, доминантно 
и двух показателей наследуемости при н 


Градации по генотипам 
(кк) 























й и генотипической варианс 
еполном доминировании 





вЫ НН 
У (НН) 
р р, | г |, 2 |5 2 
ре 10] +2| 4 
Е 244] +1| 1 
16 312 00 
15 5 | 42| 4 [24 —1| 1 
г 51 | +111 | 20-2] 4 
13 74| 00 
12 39 |1 1 
и 11 |2] 4 
10 
0 10| 0 
п 10 180 810 
УЛУ 0 2340 12 960 
М; 0 13,0 16,0 
С = #10? 0 154 588 
пм 0,01—=2?! 0,18 =2р9 | 0,81=9? 











Таблица 27 


М = 1000 
хИ= 15300 
Мо = 15,3 
С. = ХС = 742 
УХ п/М=1,00 








12 = 
А 
12 = 2 [62 — 3, 690/4,432 = 0,83 
И ке 
22|? =0,7424,432 = Е 


7 заказ № 62 


Ио оно | бии- А 
— 10,1 —0,9] - 5}? = 2,880 

а=У0,81 =0,90 2, = (26а) = 2 0,1-0,9 - 5) = 0,810 
ИИ 2-0 +%=2,880 + 0,810 — 3,690 

Е 2 2 = С.М = 1742/1000 = 0,742 

_ 16-0 _ ы 

к 2+ в2 0,742 = 4,432 
2-м ЕЯ. = + с? =3,690 + 0,742 =4, 

Е 2 


52 [2 —2,880]4,432 = 0,65 


фо 










В данном случае генотипическое разнообразие проявляет. 
ся и измеряется в фенотипе полностью, так. как имеет ясное 
фенотипическое выражение. 

Получены следующие сводные показатели: 

п — численность градаций (10, 180, 810); 
М = Уп — объем комплекса, равный 10-180-810= 1000: 
Х1У — сумма произведений частот на значения призна- 
ка по градациям: 


(ХГУ), =0, 
(АУ) з=5 - 15451 - 14+74 - 13+39 . 12+ : 1=2340, 
(5Р/)з=10 - 184244 . 17+312 : 16+294 . 15420. 14— 12969. 


хУ=хУГ/ — общая сумма дат, равная 0+2340- 12960 — 15300, 
М; — частные средние по градациям: 





0 52840 а 
М =0, М, = 5 =135, М, =_= 16,0; 


о ом квадратов. по градациям: 

1 =0, 

С; =5 - 4-51 . 1+39 1411. 4=154, 

Сз =10 . 4+244 . 1+294 . |490. 4=588; 

Ск =Х С: =0- 154 + 588 =749 — сумма квадратов пара- 
‚ типического (случайного, неорганизованного) разно- 


образия; 
п] №М— доли численности градаций: 
Е ЕЕ я : 
а 018, 9086 
р= У0,01 = 0,1-— доля аллели А в популяции; 


9= У0,81 = 0,9 — доля аллели а в популяции; 
а = Еж - Е 
2 2 
пами гомозиготов; 
ЧМ, М 3—6. 
2 2 
рования, отличие фенотипа гетерозиготных ` особей от по- 
лусуммы фенотипов обоих гомозиготов. При отсутствии 
домивирования 4=0, при полном доминировании 4=а, при 
неполном доминировании 4<а, при сверхдоминировании 
а>а. 
На основе этих величин искомые вариансы определяются 
следующим образом: 


= $ — половина разницы между феноти- 





+0 





= 5,0 — показатель домини- 
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1; 


аддитивная варианса 


2 


д — 229 {а — р — 914} =2-01.0,9{8— 


с 


доминантная варианса 
р = (2р9а}* = (2.0,1.0,9-5} = 0,810; 


вся генотипическая варианса 





= -- 52 =2,880 + 0,810 = 3,690; 


паратипическая варианса 





фенотипическая варианса 


92 = 6% в2 = 3,690 -- 0,742 = 4,432; 








показатель наследуемости в узком смысле 


р ото 2,880 =. 
12 = 5° 15 = 4.482 = 0,65; 


показатель наследуемости в широком смысле, или показатель 
генетической обусловленности, 


нен- 
Сл тметить очень важное обстоятельство. Компо 
едует о 2, 9, 5), получаемые по обще- 


ты генетической варансы (54 
принятым формулам, предлагаемым, например, Фальконером 


[41], Кемпсорном [86], дают такое ООС ОЕ 
риансы к общей фенотипическои 919% = 0, ), р 

точности равно отношению сумм квадратов факториального и 
общего разнообразия, если решить тот же генетический ры 
плекс обычными приемами анализа однофакторных инс 
онных комплексов, но без разложения факториального сред- 
него квадрата. 


Это легко проверить. 
Умма квадратов случайного ра 


В комплексе, показанном в табл. 27, 
знообразия уже найдена — 
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$ 
у 














этого комплекса равна дисперсии частных средних: 


С. =п(М, — М. = 10 (0— 15,3) + 180 (13,0 — 15,3) * + 
+ 810 (16,0 — 15,3) = 3690. 








Общая сумма квадратов будет равна: 


С, = С, + С, = 3690 + 742 = 4432, 


и отношение факториальной суммы квадратов к общей со- 


ставит: 


что в точности равно отношению генетической вариансы к 
фенотипической в том же комплексе 


3,690 

12 = = = 0,83. 
у 4,442 

Из этого примера также ясно, что формулы для расчета 
аддитивной и доминантной частей генетической вариансы 
справедливы при предположении, что генетическая варианса 


равна сумме квадратов факториального разнообразия, делен- 
ной на объем комплекса: 





С 3690 
23,69; 538 43.69, 
№ 1000 


причем имеется в виду вся сумма квадратов, без выделения 
из нее каких-либо частей. 
Точно так же _. паратипическая варианса равна сумме 


квадратов случайного разнообразия, деленной на весь объем 
комплекса: 





92 0,742; Са. — 742 0740, 
10.0 1000 


При полном доминировании (4а=а) и отсутствии доми- 
нирования (4=0) аддитивную и доминантную вариансы мож- 


но определить на основе двух формул, используемых при 
неполном доминировании: 


а = 2ра [а —р—4|4]?; в, = (2рда)з, 


подставив в них 4=а или 4=0. Схема получения этих ва- 
рианс см. на рис. 8, технику определения при полном доми- 
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С,=742. Сумма квадратов факториального разнообразия для 
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`Зниз. 
о вани бл. 98 
5 нировании — в табл. 28, в которой за основу ы 
т бл. 27, только й ву взят пример из 
_ табл. 27, только принеяном доминировании нормального уха: 
: КК — отсутствие уха, риально анк 
КН — нормальное ухо, 
НН — нормальное ухо. 
Теперь все 1000 особей распределяются 
две градации: гомозиготы-1 с то фенотицу ва 
: гомозиготы-рецессивы и гомозиготы-доминан- 
К 06 
Че, вв в"- В т 
| 1 
; | Г | 
Ве 10 «| |2 
1 
е /ВВ-гс |, 
ме ВВ=гЕ 
варнансы ‹ т Е: 2 
\ 
: } 
|0 ны 1а 
| |1 | 
| у 1 
гге зе ь / 
7 ь 
ДЛЯ к Рис. 8. Схема определения аддитивной 4) 
И и и доминантной (>) варианс при неполном (1), 
ая вариа Е полном (2) и отсутствии доминирования (3). 
‚азия, деле ЮЮ, гг и Юг— средние фенотипы противоголожных го- 
ее и гетерозиготов; р и 9 — доли гамет с аллелями 
мб" 
1-а= к — ВЕТ, 2 = 2ра {а — Ч р—@}?, 
вр С — 8раза*, 9? = (2раа); 
= 2раа*, ор=% 
слей 
зв 
уе ты вместе с гетерозиготами; общая численность и распреде- 
ление частот полностью соответствуют тому, что имелось в 


вебр примере из табл. 27. 
Следует отметить, что при полном доминировании, так же 


как и при неполном, генетическая варианса в точности равна 

факториальной сумме квадратов (без ее разложения), делен- 

ной на общий объем комплекса. Это также легко проверить. 
зи" Факториальная сумма квадратов для. примера из табл. 28 


р 
Ноя р 
ИИ С, — 10 (0— 15,84)* + 990 (16 — 15,84)" = 2584,4. 
вай | 
не Эта величина, разделенная на полный объем комплекса, в 
точности равна генетической вариансе: 
, — 2534,4 0 5344 = 0? 

Я у ВМ — и” т 

т И 
то 

0 
И 



























| (КК) 


Определение аддитивной, доминантной и генотипической варианс 
и двух показателей наследуемости при полном доминировании 


у ———— иди 






(КН + НН) 









Ро +3 
























Габлица 98 



















| 
п 10 990 Го м 1000 
к ] | 
У! | о | 15840 У И = 15840 
| 2 
М; 0 16,0 | М. = 15,84 
Е о 742 [С =УС- 142 
| | 
пу | 0,01 — 4 0,99 = р? | Ул/М = 1,00 
1 ы Е РЕ | Е 
а=У0,01 — 0.1 за — 8 ра: =8.0,9 . 0,001 . 64 — 0,4608 
р - 0.9 96 = (29а): = (2. 0,9. 0,1. 8):— 2,0736 
] о р 
16 —0 92 = 28 +02 — 0,4608 + 2,0736 — 2.5344 
| 32 =С,/М = 7421000 = 0,749 
а а 8 о 5 
9р = 3; + 5: == 2,5344 + 0,742 = 3,2764 








#2 = 02 | 52 — 0, 4608/3,2764 


0,14 


— Три пр: 
трем попул 
заковым пс 
«Кой струкл 
Формируетс 


пр, ее компонентов генетической вариансы 
. при отсу ии доминирования см. в табл. 29. В основу при- 
мера положена популяция, сбалансированная так же, как и 

в табл. 27, только признак проявляется по-другому: в гетеро- 


зиготном состоянии он равен полусумме генотипов обоих го- 
мозиготов: 


КК — отсутствие уха (0 см), 

КН — половинный размер уха (8 см), 

НН — нормальное ухо (16 см). 

Теперь все 1000 особей распределяются опять на три гра- 


дации, численность которых в точности соответствует числен- 
ности градаций в табл. 27. 


Как и в двух предыдущих примерах, генетическая вариан- 
са в точности равна нерасчлененной факториальной сумме 
квадратов, деленной на полный объем комплекса: 


Е 10 (0 — 14,4)? +180 (8—14,4)?2 -- 810 (16—14,4)? 
в = 11,52 = С: _ ( ) ( ) ( ) 5 


№ 1000 
— 11520 


1000 











= 11,52. 


Три примера, приведенные в табл. 27—29, относятся к 
^= № трем популяциям, сбалансированным по одному гену и оди- 
Е | наковым по общей численности (1000 особей) и генотипиче- 
."- ской структуре (р=0,9, 4=0,1). Различие лишь в том, как 
: формируется фенотип гетерозиготов: в первом примере про- 
м исходит неполное доминирование нормального уха, во вто- 
= ром полное доминирование и в третьем наследование идет по 
1 аддитивной схеме без доминирования. В последнем случае 
ет аддитивность проявляется в том, что прибавление аллелей 
влечет за собой простое сложение приращения признака: при 
К длина уха 0 см, при КН 0+8=8 см, при НН 0+8+8= 
=16 см. 
Взаимоотношения компонентов вариансы и величины по- 
казателей наследуемости для этих трех примеров показаны 
ниже, а также на рис. 9: , 


ет 


ми 








л-  Отсут- 
Г оное и а 
О Яо ЕЕ 
ние (%) 1%) ин (%) 
ЕР -:. т 
Йд — А ° 95 О 
тЫ 62:02 е в ` 
Г 2: -Ф 83 94 
ва: - 
Е ее х ы 
= 100 109 100 
Ф 
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Таблица 29 


Определение аддитивной, доминантной и генетической варианс 
и двух показателей наследуемости при отсутствии доминирования 


мик 















































(кк) (кн) о 
в |1 | 28| г |5 | 83 
18 | | | 10 | +2] 4 
17 | 244 +1 1 
16 | 312 оо! 
15 294 | 1 1 
14 | 20 | —2| 4 
13 | 
12 ыа 
и | | 
10 5| +2] 4 | 
9 | 51| +1 1 
8 74| 00 | 
$ 39| |1 | 
6 ЕО | 
0 | о | | | 
А Зина © 
п 10 180 ` 810 № = 1000 
А 0 1440 12 960 Уи= 14400 
М; 0 8 16 Мо = 14,4 
С= Ухр 0 154 588 > 
п/№ 0,01 = 42] 0,18 —=2 ра 0,81 = р? У и/М = 1.00 
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Продолжение таблицы 29 





р) 


2.0,9.0,1. 64 = 11,520 











29 о ь — 11,520 + 0 = 11,520 
в% = С+/М = 742/100 4: 
га - [№ = 742/1000 = 0,742 
8-0 2 о о 
р) о = 0 { вр = 11,520 + 0,742 = 12,262 
#2, — 02. [2 = 11,520/12,262 = 0,94 


1,00 


При отсутствии доминирования вся генетическая вариан- 
са состоит из одного компонента — аддитивной вариансы, по- 
этому оба показателя наследуемости равны: 


2 2 2,2 2 2 
В = т = 91/55 (2 а в). 


В таких случаях в любом дисперсионном комплексе, со- 
ставленном для изучения наследственных влияний обоих роди- 
телей, можно получить тенетическую вариансу без разложе- 
нияеена два компонента. 

В каждом из трех при- В 58 
меров иллюстрировалось 
очень важное обстоятель- 
ство: генетическая вари- 
анса равна сумме квадра- 
тов факториального (меж- 
группового) ‘разнообра- 
зия, деленной на общий 
объем комплекса. 


м, 


°ЯКНННИ КК НИИ 


р 





2 
52 
т 





Поэ " отсут- : 
сТвии а Ши у Рис. 9. Компоненты генетической ва- 
п доминирования или риансы и показатели наследуемости- 
ы желании ПОЛУЧИТЬ , при полном: 2 — при неполном 3 — при 
ол с: минирования. — аддитивная. 
Вы оваеатет> а Е варианса доминирования, М — 
наследуемости й- — 81/35 паратипическая варианса: 
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возможно использовать для этой цели также и обычные двух. 
факторные полные или иерархические дисперсионные КОМП. 
лексы, в которых сумма межгрупповых квадратов по отцам 
и матерям, деленная на общий объем комплекса, и будет 
равна генетической вариансе. 

При этом за паратипическую вариансу необходимо при. 
нять сумму квадратов внутригруппового разнообразия, де. 
„ленную тоже на общий объем комплекса: 

ЕСМ 


Чтобы фенотипическая варианса была равна сумме гене- 
тической и паратипической варианс, требуется, чтобы 


= СИМ. 


52 =с 
Е 


5 





Для получения показателя наследуемости требуется гене- 
тическую вариансу разделить на’ фенотипическую 


Ве Сх-М 


№. С, 





НЕ _ 


При этом становится очевидным, что показатель насле- 
дуемости, который Фальконер называет показателем генети- 


ческой обусловленности, а Лернер показателем наследуемо- 


сти в широком смысле, равен просто отношению сумм квад- 
ратов — межгрупповой к общей 


о 
й = С./С,. 

Это обстоятельство дает возможность значительно упрос- 
тить нахождение показателей наследуемости. Обычно эта 


возможность не используется и определение показателей на- 
‹<ледуемости ведется по отношению варианс. 


НЕПАРАМЕТРИЧЕСКИЕ ПОКАЗАТЕЛИ НАСЛЕДУЕМОСТИ 


Некоторые количественные признаки не могут быть изме- 
рены, хотя и имеют различную степень проявления, например 
одноцветная окраска волоса или пера различной интенсивно- 
сти, оборонительные реакции животных, различные по харак- 
теру (активные, пассивные) и силе, общие характеристики 


пригодности особей для каких-нибудь целей (декоративных, 
служебных). 
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буется гене: 


орг, энеооетянты 


ая: 


Расположив особи с такими количественными признака- 
ми в ряд в порядке возрастания или убывания их качества, 
мы получим ряды, которые называются ранжированными.- 
Порядковое место особи в ранжированном ряду называется 
рангом этой особи. Если на соседних местах окажутся особи 
совершенно одинаковые, то им всем присваивается один сред- 
ний ранг. Например, если на 4 и 5-м местах будут неразли- 
чимые между собой особи, то им присваивается один ранг: 


1 
я . Если такие особи окажутся на 4, 5 и 6-м местах, то 


им присваивается ранг 5. 

Для описываемых количественных признаков разработаны 
особые методы определения сводных показателей среднего ка- 
чества, разнообразия, корреляции, достоверности различий. 
Эти методы называются обычно непараметрическими или по- 
рядковыми. Первый термин, наиболее распространенный, ос- 
нован на представлении о некотором свободном распределе- 
нии выборочных величин, отличающемся от нормального рас- 
пределения. 

Наследуемость количественных, неточно измеряемых, но 
поддающихся ранжированию признаков измеряется путем 
анализа корреляции между потомками и родителями, опре- 
деляемой особыми порядковыми, или непараметрическими, 
показателями. В основе этих методов лежит основная корре- 
ляционная решетка (табл. 30) с равномерным (а не нормаль- 

ным) распределением обоих корреляционных признаков. За 
‘первый признак принимается качество родителей, за вто- 
рой — качество детей. Классы первого и второго признака — 


это ранги соответствующих рядов. 

В табл. 30 анализирована связь разнообразия восьми от- 
цов с разнообразием их десяти сыновей по рангам одного и 
того же качества. Отец Б имеет 9 сына, и, так как он занима- 


ет 2 и 3-е места, ему присвоено два одинаковых ранга: 2 т 


1 


Таким же образом отцу Г присвоены ранги 5 м 


Поскольку в некоторых случаях наследуемость опреде- 
— р иками, постольку в Ка- 


ляется по корреляции между родственн 
честве непараметрического показателя наследуемости можно 
коэффициент корреляции, например 


взять любой порядковый 
наиболее употребляемый Спирмана 7.› расчет ко- 
торого показан в нижней части табл. 30. . 

Шварц и Уирден [169] предложили особый непараметри- 
ческий показатель наследуемости, аналогичный тому, кото- 


показатель 
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Основная корреляционная 


Отцы А 








Таблица 30 


решетка для определения непараметрических показателей наследуемости 
























в г д Е ж з Сыновья 
Ранги 
отцов Разность 
1 
1 в 3 г 4 а Е а о от худших от лучших == 75 
а ох т .: 2 р отцов отцов 
ВЕ 
| 
10 ] | 
1 1 | '6 
| 
9 | | 
1 1 | 
Е 
1 1 (0 
] 
Е ДЕ 
7 | / 








































































































: Я Таблица 30 


Основная корреляционная решетка для определения непараметрических показателей наследуемости 


Отцы А Б В Сыновья 


Е ный 
Разность 


мета г 


Ранги 


отцов 


от худших от лучших 0 


ранги отцов отцов 
сыновей 


































2(7. —г_) 26.25 — 5.0 о 
10 . 





10—10 22 
РК АОН О 









с +©.— У 81,5 + 82,5 — 89 и 
И оч ЕЕ СТА “= ЕЕ С . 
2 7 81,5 . 82,5 = > 82.5 








рый изложен в работе Беттини [14], способ его опреде. 
ления: 


РИ. 
В, —Е- 


где 7+, 7— — средние ранги для детей от лучших и худших ро- 
: дителей; : 
В+, Ю- — средние ранги для лучших и худших родителей; 
[=2, если с потомками сравнивается один из 
родителей; 
[=1, если с потомками сравниваются оба родителя. 

Группы лучших и худших родителей — это лучшая ихуд- 
шая половина из всей группы родителей. Например, если 
исследуется потомство 20 матерей и все они ранжированы от 
1 до 20 без повторений, то первые 10 матерей с худшего кон- 
ца будут худшими матерями, а другие —10 лучшими. При 
нечетном числе родителей медиана присоединяется к худшей 
части. Например, при 7 отцах группу худших составят ранги 
}, 2, 3, 4, а группу лучших — ранги 5, би 7. 

Если родитель, занимающий срединное место в ранжиро- 
ванном ряду, имеет несколько потомков и ему присваивается 
несколько одинаковых рангов (по числу детей), то все эти 
ранги относятся в группу худших; в этих случаях в группу 
худших попадает больше рангов, чем в группу лучших. В табл. 
30 группа худших отцов имеет ранги 1, 2>, 2>, 4, 5 
5 =, а группа лучших — 7, 8, 9 и 10. В группе четырех худ* 


ших отцов имеется 6 рангов, а в группе лучших 4 ранга. 
Поэтому средний ранг для худших отцов 





В [12 +2 +4 | 5— 4-5 >) :6=21:6=35, 


а для лучших 


АЕ Е 
4 4 





Сыновья распределены по отцам, что и дало кора: 
онную решетку с равномерным распределением е я 
Сын отца А в ранжированном ряду сыновей занимает р 
место, два сына отца Б — первое и шестое места ор т 
как и следовало ожидать, от худших отцов о И 
вей, которые в своем общем ряду тЫ ЗЫ 
места, а от лучших отцов — 4 сына с ранг 3 5, 
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0 { 
ЧА п 
Ё оэтому средний ранг д; Е 
ранг для сыновей от худших отцов 
г_ 1+ 2+4+6+7+10 30 ре 
: 6 2 Е 5,0 
“и и от лучших отцов 
ро - ЕЕ —- 
Я В М гу = ЕВЕ. а 25 
Дин в. 1 Й .=9. 
РОДИТЬ На основе полученных чисел показатель. наследуемости 
ая ИХ : 
И - 6,25—5,00 1.95 
Мер, ед 2—9. т ее ы =2. 0,95 = 0,50. 
"Рованый 5—3, 5.0 
ХШето ков. г 
ими, При Е Указанный способ определения непараметрического пока- 
К худшей зателя наследуемости, изложенный в соответствии с основной 
вят ран формулой, данной Шварцем и Уирденом, может быть значи- 
т тельно упрощен, о чем имеются указания и у самих авторов 
этого метода. Можно не составлять решетки и не вычислять 
ранжиро разности средних рангов для лучших и худших родителей, 
аивается так как она всегда равна половине полного объема комплек- 
) всё эти 
в Группу Таблица 31 
х. Вай | Упрошенный способ определения непараметрического показателя 
4 5 | наследуемости по Шварцу и Уирдену 
ей 7 
| о 
ирех ху | Отцы А Б в | г д Е ж з 
И. 
фра й 
1 1 7 9 | 10 
Ранги отцов | 1| 25) Е о 5 о 8 
‚230 
Ранги сыно- 4 7 3| 8 5 9 
Вей 6 1 | 10 
2--6+1--10-54-+7 _ 30 50 
: го 6 о 
р р 6 
ре" 18 ЕЕ 4 4 
Н 
ИЗ ре | 
т | — _ 26,255,00) _2.0.25—0,50 
В #0 | 12 =2- 10 
} ре | : 
ИЕ 
И 
9. 










са. Тогда формула для определения показателя наследуемо- 
сти примет вид 


бы) 


Рабочий способ определения непараметрического показа- 
теля наследуемости, по Шварцу и Уирдену, см. в табл. 31. 
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ПРИМЕНЕНИЕ 
РАЗЛИЧНЫХ ПОКАЗАТЕЛЕЙ НАСЛЕДУЕМОСТИ 
В НАУКЕ И ПРАКТИКЕ 


Возможности, способы и объекты применения показате- 
лей наследуемости в научных исследованиях и в практиче- 
ской селекции изучены еще слабо. 

Некоторые авторы, разрабатывая новые показатели на- 
следуемости, указывают и на возможности их практического 
использования. 

Баркер [9] предлагает по показателям наследуемости да- 
вать заключение о влиянии генетических факторов и условий 
среды на формирование признака. Рендель [152], а также Вен- 
ге [187] считают, что по показателям наследуемости можно 
судить о степени наследственной обусловленности признака. 
Яо, Симмонс и Шот [205] утверждают, что показатели насле- 
дуемости указывают на наследственную силу признаков. 

С такими высказываниями нельзя согласиться. 

Показатель наследуемости определяет степень наслед- 
ственной обусловленности’ не самого признака, а его разно- 
образия. Кроме того, величина любого показателя наследуе- 
мости определяется не только приролон данного признака, 
НО и степенью генетического разнообразия и ‚разнообразием 
Условий жизни особей той группы, для которой эти показате- 
ли оп ются. Этим и объясняются многочисленные не- 
з Я Н вязывали величину по- 
Удачи тех исследователей, которые с В 
лученных ими показателей наследуемости только с природ 


изучаемых признаков. 
ве НВ обоснованными и перспективными нано 
признать рекомендации тех ученых, которые связывают ве 
личину показателей наследуемости с возможной эффектив- 

ностью селекции. 
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Шталь [176а] утверждал, что показатели наследуемости — 
это масштаб возможного успеха в селекции. Ряд авторов 
(Ориоль и Можин [8], Даусон, Яо и Кук [33], Хаверман [616] 
Хейс [62], Иоганссон [786], Кох [91], Поу, Хендерсон, Асделл, 
Санкс, Джонс [144]) нашли явную связь высоты показателей 
наследуемости с эффективностью отбора. 

Работами Института цитологии и генетики СО АН СССР 
также выявлена определенная связь показателей наследуемо- 
сти с эффективностью отбора. Сотрудница института Н. Ф. Ре. 
шетникова, изучая наследуемость живого веса телят при 
рождении, сопоставляла значения показателя наследуемости 
с эффективностью отбора производителей по этому признаку, 
измеряемой процентом производителей, достоверно (с вероят- 
ностью Р>>0,95) отличающихся от остальных производителей 
группы в лучшую или худшую сторону. 

В шести изученных хозяйствах: совхоз № 1, Троицкий, 
Алейский, Обской и Косихинский, опытное хозяйство 
СибНИИЖа — показатель наследуемости по отцам (четвер- 
тый показатель наследуёмости) был равен соответственно: 
18, 15, 14, 14, 4, 2%, а эффективность отбора для совхозов в 
том же порядке: 64, 61, 57, 52, 9, 6%. : 

Сотрудники того же института Г. А. Стакан и А. А. Сос- 
кин, изучая наследуемость настрига шерсти и живого веса у 
овец [3а]. сопоставляли значения показателя наследуемости 
этих признаков с эффективностью отбора в потомстве двух 
групп баранов колхоза «Страна Советов» Алтайского края. 
Показатель наследуемости по отцам по настригу шерсти для 
первой группы баранов был равен 16%, а для второй 2%, эф- 
фективность отбора соответственно 44 и 11%; показатель на- 
следуемости по живому весу — 16 и 2%, эффективность отбо- 
ра соответственно 58 и 0%. 

Некоторые авторы не только констатируют явную связь 
показателей наследуемости с эффективностью селекции, но 
и дают более определенные указания. 

Эль-Итриби и Аскер [37], Фальконер [41], Робертсон [159] 
рекомендуют планировать всю селекционную работу с учетом 
найденных показателей наследуемости по селекционируемым 
признакам. В общей форме можно вполне согласиться с та- 
кими рекомендациями. 

Иоганссон [786], Шталь [176а] считают целесообразным 
при высоких показателях наследуемости вести отбор по лич- 
ным качествам особей (по фенотипу), апри низких показате- 
лях наследуемости — оценивать особей по потомству («по 
генотипу»). 

По мнению Хейдхуса [63а], следует вообще отказаться от 
племенного отбора особей по признакам, имеющим показа- 


114 






























Троицкий 
ХОЗЯЙСТВО 

(чет. 
УтСтвений: 
08Х030В 


\. А, (№ 
го веса ] 
›дуемо 
Ве Д 
ого Кр 


т 

















—.——<——.. 





и иене 


тии ридер "РИМУ 


тель наследуемости меньше 0,5, а Шталь [176а] 
дует вести се 
ше 0,4. 

Такие рекомендации нельзя назвать правильными. При 
низких показателях наследуемости любой отбор будет мало- 
эффективен — как по личным качествам, так и по качеству 
потомства. ы 

Невозможно для всех признаков и для любых условий 
установить границу значений показателя наследуемости, ни- 
же которой отбор совсем безрезультатен, а выше которой эф- 
фективен. Во всех случаях, когда отбор: необходим, некото- 
рая степень эффективности селекции всегда имеет место: при 
сильной наследуемости эффективность отбора будет больше, 
чем при слабой. Показатели же наследуемости помогут за- 
планировать работу: свои производители при высоких показа- 
телях наследуемости в стаде и производители, завезенные из 
других племенных гнезд, при низких показателях наследуемо- 
сти в своем стаде. 

Некоторые исследователи предложили ввести показате- 
ли наследуемости в формулы, определяющие племенную цен- 
ность производителей. 

Беттини [14] рекомендует определять превышение качест- 
ва потомства одргого или нескольких производителеи над. 
средним качеством стада (РЕ —А) по селекционному диффе- 
ренциалу отбора производителей ($ — А), умноженному на 
показатель наследуемости селекционируемого признака по 
отцам (12): 


не рекомен- 
лекцию по признакам с наследуемостью мень- 


Е-А= ($—А) -12. 


случае показатель наследуемости считается 


В — М С © © 
6 оэффициенту простои прямолинейной регрес- 


равным просто к 
сии потомков по отцам. 
Подобный способ предлагает также и Хорн [69] в виде 
следующей формулы: 
_ Ар: в 
Ар = г 3 





ние признака в абсолютных еди- 


селекции за п лет или поколений; 
ции (отличие в абсолютных еди- 
обранных отцов или 


где А. — возможное улучше 
ницах в результате 

А ь — интенсивность селек 
ницах от средней по стаду от 


матери т й коэффициент 
12 — показатель наследуемости, равный фф у 


регрессии; 
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саит ьль: а 


п— число лет селекции, или число последовательных пу. 
колений, в которых проводилась селекция особей 
по данному признаку при интенсивности селекции, 
равной Др. 

Робертсон [163] ввел показатель наследуемости в показа. 
тель генетического превосходства группы отобранных произ. 
водителей 


АС=Е.г- 0, 


где ЛС — превышение над средней по стаду средней для по- 
томков отобранной группы отцов или матерей, вы- 
раженное в генотипических сигмах; 
1— фенотипическая средняя потомков от отобранных 
производителей, выраженная нормированным от- 
клонением от средней по стаду; 





11/412 
г = . 
у 1+ (п 1) 11482 ' 


п — число потомков, приходящихся на одного производителя; 
1? — показатель наследуемости, равный учетверенному коэф- 
фициенту корреляции по полусибсам; 
с — генотипическая сигма в популяции. 
Иоганссон [78а] включает показатель наследуемости в фор- 
мулу селекционного индекса производителей. 


6=122(Р—А)— № (М—А)}, 


где 6 — селекционный индекс производителя, равный откло- 
нению вероятного уровня его наследственных задат- 
ков от средней по стаду, выраженному в абсолютных , 
единицах; 


$ 1/41? 


1+ (7—1) 1/42 ' 


п— число пар дочь — мать, по которым оценивается 
производитель; 
1? — показатель наследуемости, равный учетверенному 
коэффициенту корреляции по полусибсам; 
р, М, А— средние по дочерям, матерям и по стаду. 
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В при разработке генетического индекса | 
2 мясных пород также использова ‹ . 

Е й л пока ) . 
васледуемости азатель | 


Бр 2Е-А-м(М-А) 
12 , 








где $ — селекционный индекс производителя, равный | 
отклонению вероятного уровня его наследствен- ‘ 
`Редней ных задатков от средней по стаду в абсолютных 
ДИ единицах; 
Е, М, А — средние по потомкам, по матерям и по стаду; 
12 — показатель наследуемости. 
от ОТОбранни Применение показателей наследуемости в формулах, опре- 
деляющих племенную ценность производителей, возможно 
только при условии достаточного постоянства этих показате- 
лей для селекционируемого признака и для тех племенных 
стад, производители которых будут оцениваться по этим фор- 
мулам: 

К сожалению, в большинстве случаев трудно остановиться 
на каком-нибудь одном, экспериментально полученном, зна- 
чении показателя наследуемости, настолько они на практике 
оказываются изменчивыми. Величина их зависит от многих 
причин и в том числе от результатов проводимой селекции. 
Чем строже отбор в данном поколении, тем меньше показате- 
ли наследуемости в отобранной части особей (тем эти группы 


более однообразны). Чем ярче различие в результатах под- 
больше показатели наследуемости в сле“ 


производителя 
»ренному #9" 


изб бора родителей, тем 
уемо дующем поколении. 
} Все эти обстоятельства тормозят широкое использование 
. ачестве точных элементов оцен- 


показателей наследуемости в к . 
ки племенной ценности производителей. К этому надо добавить 


| еще и слабую разработку вопроса о том, какие из показателей | 
о наследуемости пригодны для той или иной цели. 


К ИХ 3 г ОН аЗЫ 





КЛАССИФИКАЦИЯ ПОКАЗАТЕЛЕЙ 
НАСЛЕДУЕМОСТИ 


Из всего многообразия показателей наследуемости, кото- 
рые предлагались и использовались учеными многих стран 
мира, не все имеют одинаковое значение для теории и прак- 
тики. Некоторые ‘из них еще недоработаны как с теоретиче- 
ской стороны, таки в части их практического применения. 

опытки использовать такие показатели для характеристики 
степени наследуемости приводили к получению непонятных, 
противоречивых и совершенно бесполезных результатов. Не- 
которые показатели дают хорошие результаты, но только при 
очень тщательной подготовке первичного материала и исклю- 
чении побочных влияний. И, наконец, имеются показатели, 
дающие ясные, понятные и очень полезные для теории и прак- 
тики характеристики наследуемости различных признаков 
для различных групп особей в различных условиях жизни 
изучаемых животных. 
процессе исследований лаборатории генетических основ 
селекции животных Института цитологии и генетики СО АН 
СССР постепенно были отобраны показатели наследуемости, 
дающие вполне ясные, полезные результаты. 

Такие показатели можно соединить в систему, отдельные 
элементы которой связаны между собой единой теоретиче- 
ской базой и унифицированными методами их определения. 

эту систему вошли как уже предлагавшиеся показатели, 
так и новые, разработанные в наших исследованиях — всего 
15 показателей наследуемости (рис. 10). Из них для точно 
измеряемых признаков имеется десять показателей, рекомен- 
дуемых нами для решения различных генетических и селек- 
ционных задач. Два показателя общей системы имеют усло- 
вное значение (это показатели первой категории), два пред- 
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Рис. 10. Система показателей наследуемости. 
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ПОКАЗАТЕЛИ НАСЛЕДУЕМОСТИ ПЕРВОЙ КАТЕГОРИИ 


При определении показателей наследуемости первой кате- 
гории исходят из коэффициентов корреляции и регрессии 
между различными родственниками. ` 

В основу показателей первой категории положено пред- 
ставление о прямолинейности этих связеи и о том, что коэффи- 
циент генетической корреляции между детьми и родителями 
равен половине. Так как эти принципы далеко не всегда вы- 
полняются в конкретных условиях, показатели наследуемости 
первой категории обладают рядом существенных недостат- 
ков, которые были указаны в соответствующем разделе моно- 
графии. 

Из восьми описанны 
первой категории могут иметь Услов 
и селекции два — первый и второй. 


х выше показателей наследуемости 
ное значение в генетике 


19 





жира в молоке, %) УВЫ 32 
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Сы + С. Са + 41,5 
РЖ = = + 0,233 

2 СЫ 2. 89,17 

Сы + Са — Са 84,5 + 94,1 — 137,1 
а н о она 
гы 2 2. 84,5 0,246 
Первый показатель наследуемоств 
м = 2" =2(+ 0,233) = + 0,466 


Второй показатель наследуемости 


мор =2(+ 0,246) = + 0,492 








Таблица 32 


- Определение первого и второго показателей наследуемости (содержание жира в молоке, %) первой категории 
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Первый показатель наследуемости 


Первый показатель наследуемости равен удвоенному коэф- 
фициенту корреляции между детьми и родителями: 4 — Е: 


В = 27% ит. д. Его можно применять в работе с лаборатор- 
ными животными, в условиях тщательно подобранных пер- 
вичных данных о признаках сельскохозяйственных ЖИВОТНЫХ, 
а также максимально элиминированных побочных влияний. 

Этот показатель обладает недостатками, свойственными 
показателям первой категории: может принимать бессмыслен- 
ные значения — отрицательные и превышающие 100%. Спо- 
соб расчета его при определении наследуемости по матерям 
см. в табл. 32. 


Второй показатель наследуемости 


Второй показатель наследуемости равен удвоенному коэф- 
фициенту регрессии детей по родителям: 12 — 2Юды, 2 = 2Юь 
и т. д, применяется в тех же случаях, что и первый показа- 
тель. Имеет присущую только ему особенность, резко отли- 
чающую его от всех остальных показателей наследуемости 
первой и второй категорий: не реагирует на изменения фено- 
типического разнообразия при неизменном генотипическом 
разнообразии. При одинаковом генотипическом разнообразии 
второй показатель имеет одинаковую величину для сильно- и 
<лабоизменчивых признаков, изменяется только при изменении 
генотипического разнообразия. 

Второй показатель имеет те же недостатки, что и все по- 
казатели первой категории. Способ его расчета см. в табл. 32. 

Остальные показатели наследуемости первой категории в 
настоящее время имеют только историческое значение и не 
включены в описываемую систему. 


ПОКАЗАТЕЛИ НАСЛЕДУЕМОСТИ ВТОРОЙ КАТЕГОРИИ 


Показатели наследуемости второй категории основаны на 
дисперсионном анализе наследственных влияний, при котором 
вся сумма влияний, определяющих общее фенотипическое раз- 
нообразие признака, разлагается на две основные части: фак- 
ториальную и случайную, или генотипическую и паратипи- 
ческую. 

Предложены и используются некоторыми учеными методы 
дальнейшего разложения факториальной части (факториаль- 
ного среднего квадрата), при котором из этой части отделя- 
ется оставшаяся там доля случайных влияний, но, как уже го- 
ворилось, способы эти еще не доработаны и при практическом 
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применении очень часто дают противоречивые и бессмыслен- 
ные результаты. Кроме того, показатели, полученные на осно- 
ния соеднето квадрата, оказались точной. матема- 
тической функцией показателей, получаемых без такого раз- 
ложения, и притом такой функцией, которая может иметь и 
отрицательные и превышающие 100% значения, что при изу- 
чении наследуемости создает большие неудобства и служит 
причинои появления бессмысленных с биологической точки 
зрения показателей наследуемости. 

Поэтому показатели второй категории, определяемые на 
основе разложения среднего квадрата, не включены в описы- 
ваемую систему. В нее включены такие показатели наследуе- 
мости второй категории, которые определяют исходя из основ- 
ных принципов дисперсионного анализа: 

степень влияния измеряется отношением сумм квадратов — 
факториальной к общей: А 

достоверность влияния измеряется отношением средних 
квадратов — факториального к случайному: Е = 02/52. 

В данной системе оба показателя — степени и достоверно- 
сти влияний — определяются с помощью единой математиче- 
ской модели, при которой градации комплекса считаются 
выбранными из разных генеральных совокупностей. В этих 
условиях межгрупповое разнообразие не зависит от внутри: 
группового, следовательно, межгрупповой средний квадрат не 
содержит в себе элемента случайного разнообразия и поэтому 
не нуждается в разложении при определении степени насле- 
дуемости. Случайное же разнообразие измеряется по состав- 
ной генеральной совокупности, включающей все те генераль- 
ные совокупности, из которых (в отдельности!) взяты выборки 
для организации градаций комплекса. Получается средняя 
мера случайного внутригруппового разнообразия, средняя для 
всех организованных градаций. Эта средняя мера в форме слу- 
чайного среднего квадрата с? и служит эталоном для оцен- 
ки величины факториального, межгруппового разнообразия 
3х при определении достоверности влияний. ы 

В систему включены такие показатели второй категории, 
которые Лернер [99а] назвал показателями наследуемости в 
широком смысле, а Фальконер 41] — показателями наследет- 
венной обусловленности. 

Следует добавить, что 0 
генетической вариансы (на а 
ти) основаны именно на этом 
ного анализа: под генотипичес 
ное значение факториального среднег 
ложения. 


бщепринятые методы разложения 
ддитивную и неаддитивную час- 
главном положении дисперсион- 
кой вариансой понимается пол- 
о квадрата без его раз- 
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Таб Лица 3% 
Определение третьего показателя наследуемости с примене- 
нием условных отклонений (комплекс из 56 дочерей и их матерей) 
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72 
= в 
1 
п 107 15 69| 6 № = 56 
Уа —2|-3 [+5 | +2 |+5| УУа=+7 
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(\«)/ п |0,40 | 0,60 | 1,56 | 0,44 | 4/7 ак 
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а 25-9 8 | 15 У =5 


2 
в ФУ 2) —Я = 7,17 — 0,88 = 6,29 


в: УУ.--У-27 = 95 — 7,17 = 87,83 


Су = Ум -Н= 55 — 0,88 = 94,12 








13 = Сы/С, = 6,29]94,12 = 0,067 





= : 56 — 
Ре — 1228 : №М-г = 6,29 - 5 — 09 
Е С» г—1 87,83 5—1 — 


м=—1=5—1=4 


ея 5: 
%= М-—г= 56 —5 = 51 аи, . 
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Третий показатель наследуемости 


= каз = ас 

Третий о наследуемости равен отношению сумм 
квадратов — факториальной к общей: = С„/Сув однофак- 
торном лисперсионном комплексе, где в качестве града- 
ций взяты классы матерей или сами матери. Это показатель 
наследуемости по матерям. 

Его можно использовать во всех случаях, когда требуется 
характеризовать наследуемость по матерям при усредненной 
наследуемости по отцам. 

Можно применять и для таких признаков, которые у ма- 
терей не проявляются. Например, при выяснении влияния ма- 
теринской наследственности на качество спермы их сыновей 
можно составить однофакторный комплекс, в котором каждая 
градация будет соответствовать одной матери, а результатив- 
ным признаком будет показатель качества спермы у несколь- 
ких сыновей (не менее двух) для каждой матери. 

Третий показатель не имеет недостатков, присущих пока 
зателям первой категории и тем показателям второй катего- 
рии, которые основаны на разложении среднего квадрата. 
Техника определения третьего показателя наследуемости с 
применением условных отклонений для признака, проявляюще- 

гося у матерей, показана в табл. 33. При наличии счетных ма- 
шин этот показатель можно определять непосредственно, без 
использования условных отклонений (табл. 34). 


Четвертый показатель наследуемости 


Четвертый показатель наследуемости равен отношению 
факториальной к общей: №=С,/С, в од- 
м комплексе, где в качестве гра- 
даций взяты классы отцов или сами отцы. Это показатель 
наследуемости по отцам. По своим свойствам и м 
стям применения вполне о показателю, 
техник ления та же, что ит . 

При Е ении степени наследуемости при м 
вертого показателя не учитывается влияние И и 
м а ЕВ для со- 
гочисленнее группа матерей, от которых т 
Ставления комплекса по отцам, так как при Ай Ч. 
более совершенное усреднение отдельных отк 


стве матерей. з 

Более ОАО свойства четвертого, т р 
Мости описаны ниже, в разделе «Пятый показ к 
мости», 


сумм квадратов — 
нофакторном дисперсионно 
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Таблица 34 
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Таблица 34 


Определение третьего показателя наследуемости без использования условных отклонений (комплекс из 5 сви- 
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Пятый показатель наследуемости 


Пятый показатель наследуемости предложен нами для ха- 
рактеристики наследуемости по отцам, но с учетом ВЛИЯНИЯ 
матерей. Он равен отношению факториальной суммы квадра- 


тов к общей #=-— в однофакторном дисперсионном 
Св + С. 

комплексе, в котором в качестве градаций взяты группы 
потомков по отдельным отцам (или по классам отцов), а вка- 
честве результативного признака взяты не измерения призна- 
ка у дочерей или сыновей, а простые селекционные индексы 
В=2Д — М по каждой дочери (или сыну) каждого отца или 
разности дочь — мать. 

Преимущества пятого показателя наследуемости можно 
показать, сравнив его свойства со свойствами четвертого по- 
казателя при анализе следующего упрощенного комплекса. 

Требуется определить степень и достоверность наследуемо- 
сти жирномолочности (процент жира в молоке за 300 дней 
лактации) в потомстве пяти производителей А, Б, В, ГиЕ, 
причем известны следующие значения этого признака у доче- 
рей (Д) и их матерей (М): 


д А Б В 


Е: 
ы 
Е 
з 
= = 
ы 
г 
= 
— 
с 
= 


4,2 3,9 41. 3,9 4,2 4,3 4,2 44 40 4,2 
4,2:. 4,1 41 4,0 42 4,3 4,0 4,0 3,8 41 
4,0 3,5 4,0 3,8 40 4,0 4,0 4,1 3,6 37 
40 3,7 3,9 3,6 40 4,0 4,0 4,2 
Ве 3,8 37 Ва 
3,8 37 3,8 4,0 
3,6 3,6 


Сначала был определен четвертый показатель наследуемо- 
сти (табл. 35) в надежде на то, что качество матерей усредне- 
НО И НИ ОДИН ИЗ ПЯТИ ОТЦОВ не имеет достаточных преимуществ 
по качеству матерей своих потомков. Взяты значения жирно- 
молочности только для дочерей иизних составлен однофак- 
торный дисперсионный комплекс с пятью градациями по пяти 
отцам. Показатель наследуемости оказался недостоверным. 

Это означает, что при характеристике наследуемости на та- 
ком выборочном комплексе и таким показателем нельзя быть 
уверенным, что в группе соответствующих генеральных сово- 
купностей наследуемость этого признака в потомстве изучен- 
ных отцов будет иметь достаточную степень. 

Причиной недостоверности показателя наследуемости мо- 
гут быть разные обстоятельства, которые можно свести в сле- 
дующие пять групп. 
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Таблица 35 


следуемости без учета 
изнака у дочерей (Д) 


Определение четвертого показателя на 
качества матерей по величине пр 














Отцы А Б З > 
Процент а тие 3,9; 3,9; | 3,8; 3,8; | 42:4.0; |400: 3.8: 
жира в мо- | | 
4,0 : - 
локе доче- 4,0; 4, 1,0; 4,1 1,0; 4,0 1,0; 4,0; 3,6 
рей 
1,1 1,2; 4,2 | 3,1; 3,8; 
| 
3,6 
п; 4 5 6 $ 3 
М; 4,1 4,0 4,0 3,9 3,8 




















М = 95; г = 5; Мо = 3,964 





с, = Ул, (М; — Мо) = 4 (4,1 - 3,964) + 5 (4,0 3,964)? + ... + 
+ 3 (3,8 — 3,964)* = 0,1979 
С, = р (У — М) = (4,2 — 3,964) +... + (3,6 — 3,964) = 0,7776 
= 995 
па = С‚|Су = 0,1979/0,7776 = 0,225 





т Е ь 
бя Мг _ 0,1979 . Ен к. 
О 1 0,7776 — 0,1979 Бе 
У р 
я=г-1=4 Ри = (2,9—4,4—17,1} 
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еское сходство производителей, при ко- 


и ох по дочерям не выходит за пре- 
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3. Недостаточное количество потомства у производит 
при котором требуется повышенное разнообразие, чтобы 
достоверным. С 

4. Обратная невыравненность условий жизни, при которой 
дочери лучших отцов попадают в худшие, а дочери худших от. 
цов —в лучшие условия. Это обстоятельство резко снижает 
различия между качеством дочерей от худших и от лучших от- 
цов, уменьшает разнообразие частных средних в комплексе, 
и только по этой причине показатель наследуемости оказыва- 
ется недостоверным. 

5. Неблагоприятные условия жизни, при которых высоко- 
продуктивные дочери не могут выявить своих способностей и 
поэтому не отличаются в должной степени от дочерей, проис- 
ходящих от генетически худших отцов. 

Практически наиболее важно выяснить наличие первой 
причины: недостаточного генетического разнообразия отцов 
или матерей. Если действительно среди группы производите- 
лей хозяйства или группы хозяйств нет достаточных геноти- 
пических различий, эффективный племенной отбор невозмо- 
жен, а следовательно, невозможно и дальнейшее генетическое 
улучшение стада путем использования отобранных своих про- 
изводителей. В таких случаях требуется привлечение произво- 
дителей из других хозяйств. 

Для выяснения степени генетического разнообразия группы 
производителей требуется ликвидировать или свести к мини- 
муму действие всех остальных причин, снижающих степеньи 
достоверность наследуемости по отцам. 

Неблагоприятность и невыравненность условий, очевидно, 
могут быть ликвидированы соответствующими организацион- 
ными мероприятиями. Если для анализа наследуемости ис- 
пользуются хозяйственные племенные записи, то следует ис- 
ключить из анализа данные за те периоды, в которых кормле- 
ние и содержание животных было на низком уровне. 

При недостаточном количестве потомства (о котором име- 
ются нужные сведения) возрастает возможность случайного 
неблагоприятного подбора матерей к отцам: к лучшим отцам 
несколько худших матерей и, наоборот, к худшим отцам нес- 
колько большая часть лучших матерей. Эта возможность 
вполне реальна и для комплексов с не очень малым количест- 
вом потомков. Только в больших группах (несколько десят- 
ков дочерей на одного отца) можно надеяться, что произойдет 
выравнивание среднего качества матерей, прикрепленных к 

- разным отцам. В обычных же условиях почти всегда требуется 
свести к минимуму неблагоприятные последствия неравномер- 
ного подбора матерей к производителям. Это достигается пу“ 
тем организации дисперсионных комплексов с таким резуль- 
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Определение пятого показателя н ыы 
ате; аследуемости с уч й 

учетом вл 
по разностям дочь — мать а 
] 
| 


Отцы зо 





] 
Разности |--0,3; --0,1;-+0,2; +0,1;|-0.1; —0,1: 


дочь—мать 


0,2; 40,3; 0,0; 0,0;)—0,1; —0,2; 





+0,2° |+0,1; + 0,0; —0,2; 





























т | 4 ] 5 6 7 3 
| | 
| 
М; +0,3 | 40,2 0,0 | ЕЕ | —0,2 
| 
№ = 95; г = 5; Мо = 0,036 
С; = У п! М; — Мо) = 4 (+0,3 — 0,036} +... + 3(—0,2— 0,036)? = 
= 0,7176 
Су. = м (У — Мо) = (+0,3 — 0,036)* + -.. + (—0,1 — 0,036)* = 
= 0,9376 
и? = си[С,у = 0,1176/0,9876 = 0,765 
Се М! 0,7176 25—5 
Бо. — . = 16,3 
ие п 
Е ЕР 
Е Ед = (9,9 — 4,4 —7,1} 
„„ = М — Г = 20 


тативным признаком, В котором учтено влияние матерей. 
Учесть влияние матерей в описываемых комплексах можно, 
приняв в качестве результативного признака или разность 
между величиной признака у каждой дочери и ее матери 
а=Д — М, или простой индекс производителя В=2Д 

Пятый показатель наследуемости и определяется по таким 
комплексам — второй (табл. 36) и третий (табл. 37) примеры. 
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: Определение пятого показателя наследуемости с учетом влияния матерей 
у по простому селекционному индексу 


] 











Отцы А Б В 1 Е 
Индексы 4,5; 4,3; 4,3; 4,2; 4,1; 4,1; 4,0; 4,0; 3,8; 3,5; 
отцов по 

4,5; 4,3 4,2; 4,2 4,0; 4,0; | 3,9; 3,8 3,5 
каждой до- 

чери 4,1 3,9; 3,9 3,7; 3,6; 

3,6 
т 4 5) 6 7 3 
М; 4,4 4,2 4,0 3,8 3,6 














| 





г=5 м 95; М, = 4,0 


Си = У т (М; — Мь)* = 4 (4,4 — 4,0) +... +3 (3,6 — 4,0)? = 1,60 





Су = У (И-М; = (4,5 — 4,0) 2+ ,.. + (3.5 — 4021.94 


#2 = С.С, = 1,60]1,94 = 0.823 
т СОМ 1,60 25,5 
ЕЕ ОЕ а Е Е 











о МЕ: 


= Мр—г=2 Ра = {2,9 — 4,4 —7,1} 


ри, которые 
ве результативного признака рые и использованы в качест- 
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Таблица 37 
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Оказалось, что показатель наследуемости жирномолочно- 
сти в изученнои группе имеет высокую степень достоверности. 
С вероятностью высшей степени (Р>>0,999) можно утверж- 
дать, что в генеральных совокупностях дочерей изученных от- 
цов будет проявляться высокая наследуемость, следовательно, 
обеспечен высокоэффективный отбор дочерей по отцам или 
ов по дочерям. 
Тако к езультат получен на той же группе 
отцов и дочерей, на которой а `з учета качества мате- 











рей дал небольшой и недостоверный показатель Наследуеме————— 


сти. Очевидно, в первом примере анализ наследуемости по от- 
пам был затемнен неравномерным подбором матерей к отцам. 

Необходимо иметь в виду, что неравномерный подбор мате- 
рей к отцам может привести и к противоположным результа“ 
там — большому разнообразию дочерей, происходящих от от- 
цов, генетически достаточно сходных. 

Наиболее практически ценные результаты получаются при 
учете качества матерей, если взять за результативный признак 
простой индекс производителя, равный удвоенному качеству 
дочери минус качество матери: В=э2Д — М. В этом случае не 
только получается неискаженная оценка достоверности пока- 
зателя наследуемости, но и сам результативный признак вы- 
ражается в форме, очень ценной для характеристики вероят- 
ного уровня наследственных задатков исследуемых произво- 
дителей (ВУНЗ). 

При определении пятого показателя наследуемости с уче- 
том индивидуальных значений простого селекционного индек- 
са — третий пример (см. табл. 37) — вместо значения процен- 
та жира для каждой дочери берется величина простого се- 
лекционного индекса В=2Д — М. ь 

Например, процент жира в молоке у первой дочери был 
4,2, ау ее матери 3,9; по этой дочери индивидуальное значе- 
ние индекса В=9.4,2—3,9=4,5; по второй дочери В»= 
2.42—41=4,3; по последней Въ=2 .3,6—8/7=3,5. 

Так же как и во втором примере, уточнение результатив- 
ного признака (учет качества матерей в форме селекционного 
индекса) выявило действительную степень наследуемости в 
потомстве изученных отцов, что было затемнено в первом при- 
мере, приведенном для той же группы дочерей тех же: няда 


‘от качества матерей. ; 

Иа с описанных показателен наследуемости 
по отцам самый простой — это первый (см. табл. 35). Для его 
получения не требуется привлечения сведений (6) ее: ма- 
терей. (В общей системе это четвертый показатель.) Но при 
использовании этого показателя всегда возможно и преуве- 
личение и преуменьшение действительной степени наследуе- 
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мости по отцам вследствие случайного неравномерного под- 
бора матерей к отцам. 

—_ Этого недостатка не имеет пятый показатель, описанный во 
втором _и третьем примерах, так как при-его определении _ 
учитывается качество матерей. Этот показатель не только наи- 
более точно оценивает наследуемость по отцам, но и удобен 

в другом отношении: для его определения требуется расчет 
селекционных индексов, которыс могут быть использованы 
для племенцой оценки производителей. 

Рассчитать пятый показатель наследуемости для группы 
отцов можно по обычным корреляционным решеткам связи 
между дочерьми и матерями в потомстве каждого отдельного 
производителя, без предварительного расчета индивидуальных 
значений простого селекционного индекса. Делается это сле- 
дующим образом. Для каждого производителя, оставившего 
потомство в данном стаде или в племенном гнезде, составля- 
ется корреляционная решетка связи его дочерей с их матеря- 
ми, подобная той, которая приведена в табл. 32. В каждой 
такой решетке определяются следующие показатели: 

п— число пар дат по дочерям и матерям, или 


объем корреляционного комплекса. В табл. 32 
п=56; 


$; га 
Д = АА — средняя величина признака для дочерей дан- 
в 


ного производителя. В табл. 32 Д=4,1+0,1: 


| р —49 _ - 
| в = 4501; 


мы , 
М= АА — средняя величина признака для матерей. 
п 








В табл. 32 М=4.1- 0.1: = = 4,07; 


| В. = 2Д — М — средняя величина простого селекционного 

индекса для данного (одного) отца. В табл. 32 

И В =?:. 4,01—4,07=3,95. Точно такая же вели- 

й чина получилась бы, если сначала определить 

| 56 индивидуальных простых индексов по каж- 
дой дочери данного производителя и ее мате- 
ри, а потом из всех полученных значений по- 
лучить среднюю величину; 

С. = #1 (2С1--2С, — С») — дисперсия простого селекционного 
индекса одного производителя, равная удвоен- 
ной дисперсии по разностям плюс удвоенная 
дисперсия по дочерям минус дисперсия по ма- 
терям (все помножено на квадрат а о 
промежутка). В табл. 32 С, =0,01(2 . 137,1 
+2 - 94,1—84,5) =3,78. 




























Показатели п, В; и С, треб 
— му производителю и: т: о по каждо: 
} я уППЫ ы 
тель наследуемости можно определить по фор пятый показа- | 
рмуле 1 


С». |С, — хи, 82 ВВ | 
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С.С: . 
р || 


Су=С, + С 


Например, д; < 
ример, для четырех производителей с числом дочерей 

















. СВЯЗн Е 
елью —=56, 100, 75 и? ь 
и В 3 , и 29 получено . ! 
Уальных ^ 4,2; 3,9) и четыре арен с Не. В, (4,0; 3,8; 
ЭТО сле } ных достаточно, чтобы рассчитать пятый ,0 и 6,9). Этих дан 
ше | мости следующим образом: ятый показатель наследуе- 
0 ; 
ми | 
с | хп, = 56 + 100 + 75 +29 — 260; 

| 

| Уп. В, =56 | =. : 
м, м о ‚В; =56 - 4,0 - 100. 3,8 -- 75 - 4,2 29 - 3,9 = 10321; 
146.9 Уж, В? — : 

‚8? — 56 - 4,0% 100 - 3,82 + 75.- 4,2? + 29 . 3,9* — 4104,09; 

рейдан" (== 3,8 8,3 5 8,0 -Е 6,9 = 97,0: 
И | 1032,18 

| С, = 4104,09 — — 5 = 7,05; 

| 
атерёй : № = ЕНОТ, 

} 7,05 + 97,0 === 

. ОУ 7.05 260—4 

Е,о = и = и > лье.) . 
нони с, 1 27,0 4—1 ;2 
бл. 
и | мт 1=4—1=3; 
А, Е, = [2,6 — 3,9 — 5,6}. 
в | „= Мг = 260 — 4= 266; 
10 1 | 
ма $ 5 

и и у Пятый и четвертый показатели наследуемости 
: $ | в племенных стадах Новосибирской области 
ой, м и Алтайского края 
об | 
Ри . о Описанным способом был проведен анализ наследуемости 
о а отцам в отношении жирномолочности и обильномолочности 
т | девяти племенных стадах крупного рогатого скота Новоси- 
дих 
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бирской области и Алтайского края. В качестве первичных 
материалов были использованы племенные записи, тщательно 
проводившиеся в племхозах (это было обязательным услови- 
ем включения хозяйства в исследование). Процент жира в мо- 
локе дочерей и матерей брался без поправок, для Удоя за 
300 дней вносились поправки на возраст и условия кормления 
и содержания. Почти для всех дочерей и матерей имелись све. 
дения о нескольких лактациях, поэтому объединялись в пары 
] каждая лактация дочери с каждой лактацией матери. 

И Для более детального анализа рассчитывались (табл. 38) 
два показателя наследуемости по отцам — четвертый (без 
учета влияния матери) и пятый (с учетом влияния матерей). 


Таблица 38 


Четвертый и пятый показатели наследуемости жирномолочности и обиль- 
номолочности в племенных стадах крупного рогатого скота Новосибирской 
области и Алтайского края 






























Жирномолочность (процент жира Обильномолочность (удой 
в удое, за 30% дней) за 300 дней) 
' В показатели , показатели 
Совхозы бы >> наследуемости, | 8+ наследуемости, 
ВЕ | э=5= % 2о х 
и Е За В На а четвер-| пятый о $ четвеР-| пятый 
ЗЕ | 58| № | 88 = 
й ВЕ ЕНЫх [11/4 | №. | 58 74 | №5 
И Алейский и 35 2170 14 21 22 4143 15 12 
Ге Троицкий С. РТ 1335 22 17 15 4674 12 8 
у Первомайский . 23 2773 20 18 23 | 2756 | 16 14 
Опыт. х-во 
СибНИИЖа . 19 902 20 20 17 4616 и 10 
Совхоз №1. . 13 824 7 6 12 841 15 15 
Покровский . . 30 4306 6 8 30 | 4306 5 6 
бок кк. 14 686 4 З 15 740 т 7 
Бийский АЯ 39 114494 3 2 39 114520 3 о 
Косихинский 3 1 9 
По группе плем- 
хозов. . ‚| 213 [28985 И и 185 |285 9 9 














По наследуемости жирномолочности ясно выделяются груп- 
пы производителей, оставивших своих дочерей в первых четы- 
рех совхозах: Алейском и Троицком Алтайского края, Перво- 
майском и опытном хозяйстве СибНИИЖа Новосибирской 
области. Оба показателя наследуемости по отцам в этих че- 
тырех совхозах значительно выше, чем в остальных. Ясно, что 
В этих совхозах имеются собственные племенные ресурсы 
Улучшения жирномолочности на основе отбора лучших про- 
изводителей. 
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Столь же ясно, что в остальных 
№ Ти Обском Новосибирской Области, Пок р 
и Косихинском Алтайского края ее окровском, Бийском 
- ВЕ >. льзя ожидать достаточ- 
ной эффективности отбора среди своих производителей : 
ношении жирномолочности. Оба показателя, Е 
по группам отцов в этих совхозах имеют хотя и достоверну 
но незначительную величину: 1--80 а 
можность только очень ме лен. р: ве: ть 
\ дленного улучшения жирномолоч- 
ности на основе племенного отбора производителей из этих 
совхозов. 

Дополнительную характеристику наследуемости жирномо- 
лочности в изученных совхозах дает сравнение пятого и чет- 
вертого показателей по отдельным группам отцов. 

В Алейском совхозе пятый показатель наследуемости 
(21%) значительно больше четвертого (14%). Это могло быть 
только при таком неравномерном подборе матерей к отцам, 
при котором лучшие по жирномолочности отцы прикреплялись 
к худшим по этому признаку матерям, например к высокомо- 
лочным коровам с пониженным процентом жира в молоке. Это 
обстоятельство снизило четвертый показатель наследуемости 

(без учета обратного подбора матерей). Пятый же показатель 
(с учетом действия матерей) восстановил истинную характе- 
ристику наследуемости жирномолочности по отцам в этой 
группе производителей. 

В Троицком совхозе наблюдается обратное соотношение: 
пятый показатель (17%) оказался меньше четвертого (22%). 


В этом совхозе лучшие по жирномолочности отцы прикрепля- 


лись преимущественно к лучшим же матерям (по этому приз- 
наку), что и привело к неправильной, завышенной харак 
стике наследуемости при расчете четвертого показателя. 11я- 
| четом такого действия матерей, 


тый показатель, полученный с У ы 
дал и в этом случае более правильную, цезавышеиную ААВ» 
теристику наследуемости. . = ы 
В в обильномолочности пятый ПОХаЗЕЛЬ На 
дуемости оказался в большинстве СО в 
го. Это обстоятельство объясняется обычной ЧИН отцам 
прикрепляются к , 

ра— лучшие по удою матери пр . прикреплены лучшие 


или тем, что к лучшим маточным стадам ители. По этой при- 
в отношении обильномолочности производ Е 


ине про и) р к наследуе- 
етвертого показателя 
сходи завышение | 
мости ый же показатель ликви ирует это завышающее 
› 


` <т < едуе- 
искажение и дает более правильную характеристику наследу 
М 
с а отметить, что показатели Васлелуа а 
ое бБирНбмодочнОСти и обильномолочности н 
совпадают. 


пяти совхозах — совхозе 
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пекла. 








































мости: 
По жирномолочиости По обильномолочности 
в2, % 12, % 
1. Алейский ... 91 1. Совхоз №1. . 15 
2. Опыт. х-во 2. Первомайский . М 
СибНИИЖа. . 20 3. Алейский РЕ 2: 
3. Первомайский . 18 4. Опыт, х-во 
4. Троицкий . .. 17 СибНИИЖа. . 10 
5. Покровский 8 5. Косихинский ь 9 
6. Совхоз №1 .. 6 6. Троицкий а 6 
3 Обской 3 7. Обской ` 7 
8. Бийский 2 8. Покровский р 6 
9. Косихинский 1 9. Бийский , 5 


Сравнение этих рядов показывает, что ряд, характеризую- 
щий степень наследуемости обильномолочности, отличается 
меньшим размахом показателей (по жирномолочности раз- 
мах 1-;-21, по обильномолочности 5 = 15) и нерезким отли- 
чием совхозов с высокими и низкими показателями наследуе- 
мости. Очевидно, в изученной группе совхозов селекция на 
обильномолочность проводилась с более одинаковой интенсив- 
ностью, что и дало большую выравненность производителей 
по их наследственным особенностям. В отношении жирномо- 
точности такой выравненности нет: интенсивность отбора на 
повышение этого признака в разных совхозах была разная, что 
и привело к большим различиям данных стад по степени на- 
‘следуемости жирномолочности. 

Соответствие наследуемости по отцам жирномолочности и 
‘обильномолочности можно характеризовать ранговым коэф- 
фициентом корреляции. Для этой цели надо взять по каждому 
‘совхозу разность рангов (например, по Алейскому совхозу 
1—3=—2, по Косихинскому 9—5=-4 ит. д.) и эти разности 
возвести в квадрат. Все полученные квадраты надо сложить, 
и сумму квадратов »4? подставить в формулу Спирмана 
(п— число совхозов) 


сх 42 1 6. 64 
п (п? —1) 9 (9 — 1) 








= ==0;47. 


Оказалось, что в изученных племенных стадах жирномолоч- 
ность и обильномолочность имеют среднее соответствие ов 
следуемости по отцам: г, =0,47. Обусловленность наследу 
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Если расположить совхозы по убывающей величине пято- 
го показателя наследуемости сначала в отношении жирномо- 
лочности, а потом обильномолочности, то получится два сле- 
дующих ранжированных ряда, в которых порядковый номер, 
или ранг совхоза, характеризует степень изучаемой наследуе- 


__ УМ показате. 
Чему, опреде) 





изую- 
гается 

раз- 
ОТЛИ- 
тедуе- 
ня на 
ИСИВ- 
телей 
ном" 




























го из этих признаков наследу 
аи ОДНО р ков наследуемостью другого состав- 


Е: 





_ Это значит, что из всей суммы факторов, определяющих 
наследуемость, примерно одна пятая (22%) были общими ля 

наследуемости жирномолочности и обильномолочности. Ос- { 

тальные 784 факторов действовали раздельно на наследуе- 

мость этих двух признаков. ; | 


Шестой, седьмой, восьмой и девятый 
показатели наследуемости 


Следующие четыре показателя наследуемости — шестой, 
чедьмой, восьмой и девятый — определяются на основе мате- 
фиалов полиаллельных скрещиваний, собранных в полный 
двухфакторный дисперсионный комплекс. В таких комплексах 
исследуется потомство нескольких отцов, осеменивших одина- 
ковое число одних и тех же матерей: одна и та же группа ма“ ф 
лерей скрещивалась последовательно с каждым отцом. . 
Эти показатели, так же как и все входящие в описываемую 
«истему, определяются без разложения межгруппового сред- 
него квадрата. Техника их расчетов может быть показана на 
том же примере, на котором иллюстрировалось получение 
этих же показателей с разложением среднего квадрата (см. 


табл. 14 и 15). 


Получение сумм квад 
показателей наследуемости 


ние достоверности 
не меняется, но нахождение са- 
мих показателей наследуемости (шестого, седьмого, восьмого 
и девятого) производится иначе. Этот процесс показан ниже, 


<уммы квадратов взяты ИЗ табл. 15. Затем для я из 
Этой же таблицы рассчитаны показатели наследуемости более | 


совершенным и простым способом. 


ратов и определе 


оббонайкь 





Показатели шас 





Суммы й 
Разнообразие квадратов в =С,:С 
] (из табл. 15) | 
2 А : 
По отцам 2-90 Шестой #2 = 96/464 = 0,21 
о матерям С1=90 : 5 т 
о ей :. их Седьмой В = 90/464 = 0,19 
ств Сала = 14 Е о та к ы 
) По абон оЖВ. с Воамой — № = 126/461 = 0,27 
теля С. =312 : я к. 
(с — пр; И 0 12 — 312/464 = 0,67 
НХ = р т а 2 1 = 
Случайное С. = 152 нЕ а = 0,33 
Общее Су = 464 = 1.00 





Использование описываемой группы показателей наследуе, 
мости для выявления степени и достоверности наследственных 
влияний отцов, матерей, их взаимодействий и обоих родите- 
лей уже описано в пояснениях к табл. |5. 

Особое внимание необходимо уделять восьмому показате- 
лю наследуемости — по взаимодействиям, обычно очень сла 
освещаемой в литературе. Этот показатель определяет ту до- 
лю фенотипического разнообразия признака, которая отража- 
ет влияние разнообразия подбора пар отец—мать. Чем боль- 
ше этот показатель, тем более различно значение матерей при 


значение подбора определенного отца только к определен- 
ной матери. И наоборот, при малой величине восьмого показа 
теля практически безразлично, какую мать прикреплять к ка- 
кому отцу: значение подбора в этих случаях невелико. 
Обычно на практике бывает трудно организовать или 
подобрать группы полиаллельного скрещивания. Но все же 
ввиду очень больших преимуществ группы показателей насле- 
дуемости, которая определяется по результатам такого скре- 
щивания, желательно не упускать возможности подобрать ма- 
териалы для двухфакторного комплекса по отцам и матерям. В 
качестве примера можно привести наше исследование триал- 


лельных скрещиваний для определения шестого, седьмого, 
восьмого и девято 


хозяйства СибНИИЖа. Были подобраны 19 групп, каждая из 
трех отцов и нескольких матерей, осемененных каждым из этих 
отцов, в результате чего получено различное число телят (все- 
го 839 телят от 142 матерей). Для каждой группы составлен 
полный двухфакторный дисперсионный комплекс и опреде- 


лены вышеописанным способом четыре показателя наследуе- 
мости: 


Число Показатели наследуемости, % 

р ТЕ 2 

Группы отнов ЗЕ а == з а Е = 2 = $ 

Г ыы 

а 65. ПЕ зав За 
Снежок—Марс—Удалый . ^ 4 24 26 34 13 73 
Снежок—Марс—Зевс : 4 22 20 27 40 87 
Снежок—Марс Чемпион р т 43 12 21 18 51 
Снежок—Марс—Гарлун. 8 5 о 28 63 
Снежок—Гарпун—Ловкий ‘ 5 ОЕРОЙ 10 12 48 
Снежок—Гарпун—Зевс . Е и 
Снежок—Гарпун—Чемпион 10 62 13 7 30 60 
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<ледуемости живого веса при рождении. 


азатели наследуемости, % 


Группы отцов 





8-й (по 


телят 


Снежок—Чемпион—Удалый 





Снежок—Зевс—Ю 5 :- я 16 39 
ж 3 мор 5 97 98 33 84 
Снежок—Зевс—Челнок ео 5. = -. 
Ее е ы о 28 1 26 59 
Снежок—Удалый—Зевс. . $46 ПР 84 
Снежок—Удалый—Челнок ‹. 8 52 18 24 71 
Марс—Гарпун—Чемпион у 19 115 ы 90 68 
Марс—Гарпун—Ловкий . Е 6 34 ы 61 
Марс—Чемпион—Удалый 4 23 5 44 77 
Марс —Чемпион—Ловкий 9 67 ТА 71 
Гарпун—Чемпион—Ловкий . 13 10-2 16 48 
Гарпун—Чемпион—Удалый 5 29 4 63 87 
Чемпион—Удалый—Ловкий 6 34 26 20 64 





По всем группам А 142 839 14,6 95,6 26,8 67,0 
1-28 5--63 2--54 39-87 





Это исследование выявило следующие особенности в на- 


р 


1. Наследуемость по матерям 1 =96(5 -= 63) % оказалась 


2 
в среднем явно больше наследуемости по отцам Йв = 15 (1 


28) $, что можно объяснить дополнительным влиянием ма- 
теринского организма на развитие телят в эмориональном 


периоде. 
2. В некоторых группах, наоборот, выше наследуемость по 


отцам, например в группах: 


6 
Снежок—Гарпун—Ловкий 26 10 
Снежок—Чемпион—Удалый 21 16 
Гарпун-—Чемпион-—Ловкий 21 16 
Чемпион—Удалый—Ловкий 26 20 


Е Я о * 
В этих 4 группах, по 3 отца в каждой, не 12 отцов, а все 


то 5: < овкий, 
они о наследственное влияние на живой вес 
при рождении своих детей (или повышающее, или понижаю- 
Щее действие), что оно побеждает А на- 
Следств еское влияние ма : 

3. значительной оеавалась наследуемость по отцовско-ма- 
теринским взаимодействиям 18= 27 (2 54), что указывает на 
Необходимость дифференцированного подбора отцов матерям 


В изученном племенном стаде. 
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Чемпион и Удалый. Очевидно, . 





















































4. По некоторым группам восьмой показатель, наобо] 
имеет незначительную величину, например в группах: 


1277 
2% 


Снежок—Чемпион--Удалый . . 2 
Гарпун—Чемпион-—Ловкий. . .И 
Снежок—Гарпун—Ловкий . . . 12 
Снежок—Марс—Удалый . .`. . 13 
Снежок—Марс—Чемпион . . . 18 
Чемпион—Удалый—Ловкий .. 18 


В этих 6 группах 6 отцов: Снежок, Чемпион, Удалый, Гар- 
пун, Ловкий, Марс. Очевидно, именно эти производители в 
указанных группах дают достаточно выравненное потомство’ 
независимо (в значительной степени) от подбора матерей. 

Несколько упрощая, можно считать, что лучшие из этих6 
отцов дают лучших детей с любой матерью, а худшие дают 
плохих детей тоже-с любой матерью. Поэтому при выражи- 
ровке плохих быков можно не опасаться, что из хозяйства ухо- 
дит производитель, который мог бы с некоторыми матерями 
дать хорошее потомство. Но это только в пределах того мате- 
ринского стада, которое входило в группы, давшие понижен- 
ные значения восьмого показателя. 

Например, быки Марс — Чемпион — Гарпун на маточном 
поголовье их группы имели повышенное значение восьмого по- 
казателя (46%), а эти же Марс и Чемпион с третьим произво- 
дителем — Снежком на другом маточном поголовье дали за- 
ниженное значение восьмого показателя (18%). 

5. Девятый показатель наследуемости (по обоим родите- 
лям) оказался достаточно высоким: йе = 67 (39 -= 87) %, что 
указывает на большие возможности племенного отбора в изу- 
ченном стаде в отношении данного признака. 


Десятый, одиннадцатый и двенадцатый 
показатели наследуемости 


Следующие три показателя наследуемости — десятый, 
одиннадцатый и двенадцатый — определяются на основе ре- 
зультатов обычных скрещиваний, собранных в иерархический 
комплекс. В таких комплексах исследуется потомство несколь- 
ких отцов, к которым были прикреплены различные, не одни 
и те же, матери (см. рис. 6). Е 

Эти показатели, так же как и все включенные в описывае- 
мую систему, определяются без разложения межгруппового- 
среднего квадрата. Техника их расчетов может быть показана 
на том же примере, на котором иллюстрировалось получение 
Этих же показателей на основе разложения межгруппового. 


рот, 
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среднего квадрата (см. табл. 16 и 17) 
реле, ее == -х у* 
до: авы достоверности показателей наследуемо- 
ст е 1 яется, но нахождение самих показателей наследуе- 
И иначе, более совершенным и единообраз- 
я НЫ для всех показателей второй катего- 
‚ ВКЛЮЧ х в описываемую систему (сум Вала 

РА => а 1 суммы квадратс == 

из табл. 17): уе КЕ 


Полу чение сумм квад- 









Разнообразие Е наследуемости, 
(из 








По отцам С; =96 Десятый = 








По матерям и вза- .=216 Одиннад- р 
имодействиям та 51а цатый И 464 





По обоим родите- Э > 
Ям Сх = 312 Двенадцатый 5 = =. 





= 152/464 = 0,38 
В = 1,00 


Случайное О 


Общее Су й 


Значение и возможности использования этой группы пока- 
зателей наследуемости в общем такие же, как и показателей 
предыдущей группы, определяемых на основе полных двух- 
факторных дисперсионных комплексов. Только надо помнить: 
то, что обычно называется наследуемостью «по матерям» при 
анализе иерархических комплексов, в действительности есть 
наследуемость по матерям и взаимодеиствиям. 

Для экспериментов или анализа племенных записей удобны 
иерархические комплексы как более простые, но сама орга- 
низация этих комплексов суживает объем информации, полу- 
чаемой из имеющихся материалов, тем, что оказывается не- 
возможным отделить влияние матерей от влияния взаимодей- 
ствий. Поэтому невозможен и прогноз эффективности различ- 
ных систем подбора отцов к матерям. 


Тринадцатый показатель наследуемости 


ль наследуемости определяется на 
пической вариансы на аддитивную, 
ен отношению аддитивной вариан- 
типической вариансы) к общей фе- 


Тринадцатый показате 
основе разложения геноти 
неаддитивную части и рав 
сы (аддитивной части гено 


г Е 2 
нотипической вариансе: /1з = 54/9. 
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Применяется этот показатель наследуемости в специаль- 
ных генетических исследованиях. Методы его нахождения и 
использования описаны в главе о разложении генетической 
вариансы и проиллюстрированы на примерах (см. табл. 26— 
29, а также стр. 113—117 и рис. 8 и 9). 









ПОКАЗАТЕЛИ НАСЛЕДУЕМОСТИ ТРЕТЬЕЙ КАТЕГОРИИ 
(ЧЕТЫРНАДЦАТЫЙ И ПЯТНАДЦАТЫЙ) 










Определение четырнадцатого и пятнадцатого показателей, 
характеризующих степень наследуемости таких признаков, ко- 
тсрые не могут быть точно измерены, но имеют различную 
степень своего проявления, на основе чего можно составить 
раяжированный ряд особей, производится с помощью непара- 
метрических показателей связи между детьми и родителями. 

Четырнадцатый показатель наследуемости равен показа- 
телю корреляции рангов Спирмана, который рассчитывается 
по формуле 
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если нет повторных (усредненных) рангов, если есть — то по 
общей для всех случаев формуле 











применение которой показано в табл. 30. 
Пятнадцатый показатель наследуемости 


определяется по 
Шварцу и Уирдену [169] по формуле 
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К, — К. 


М5 =У: 





см. табл. 30, 31). 


Непараметрические показатели наследуемости предложе- 
ны недавно и опыт их применения еще очень небольшой. 
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) Непара. 

{ителями, 

Е Чтобы правильно применять показатели наследуемости в 
теоретических исследованиях и практической работе, необ- 


тывается 
ходимо достаточно ясно представлять, от каких факторов за- : 


висит их величина. Зависит ли показатель наследуемо- й 
сти только от степени наследуемости, присущей данному 
признаку, или подвержен и другим влияниям, не связан- 
ным с природой изучаемого свойства? Что означает 
высокий или низкий показатель наследуемости при разной 
структуре племенных групи и в разных условиях жизни? Ре- 
шению этих вопросов посвятили свои работы многие исследо- 


ватели. 

Прежде всего, выяснял < ы 
природы признака, делались попытки найти свойства, 
присуща большая или малая степень наследуемости. 

Даусон, Яо, Кук [33] изучали зависимость наследуемости от 
природы различных признаков у бычков молочных мортгор- 
нов, выращенных на опытной станции в Белствилле (США). | 
Показатели наследуемости определялись на основе анализа 
иерархического комплекса из 9 отцов, 51 матери и 58 сыно- 
вей — бычков-кастратов. По степени наследуемости 27 изучен- 


ных признаков авторами распределены в 4 Пт в. 
1) признаки с высокой наследуемостью (№=40-- ь): | 


убойный вес, 
экстерьерная оценка перед убоем, 


глазомерная оценка туш, 

| а аЗная скороспелость (возраст достижения 
; ' 410 кг), 
живой вес при 
возраст при отъеме ( 


высота в холке, 


— 10 


ась зависимость наследуемости от 
которым 


о 
ется : 


ождении, 
. при достижении 295 кг), 


10 Заказ № 62 











ширина морды, 
глубина груди; : 
2) признаки со средней наследуемостью (1?=20-:-404% ). 
обхват пясти, 
высота грудины (от земли); : 
3) признаки с низкой наследуемостью (1*=5-:-204%.) 
средний суточный привес, 
| оплата корма привесом, 
1% ширина брюха, 
ширина груди, 
высота крестца; 
4) признаки с нулевой наследуемостью: 
ширина в моклоках, 
длина туловища, 
длина зада, 
длина носовой части головы, 
ширина в плечелопаточных сочленениях. 
Классификация признаков по их наследуемостн, данная 
Даусоном, Яо и Куком, не подтвердилась дальнейшими иссле- 
дованиями: многие работы выявили сильное разнообразие по- 
казателей наследуемости для признаков любой классифика- 
ционной группы. 
Джонсон и Кёрли [80] изучали влияние на наследуемость 
природы различных признаков молочности и возраста коров на 
$413 парах дочь—мать швицкого скота, разводимого в 38 хо- 


тепень наследуемости определялась средним показателем 
наследуемости по регрессии дочь — мать в потомстве отдель- 
ных отцов (табл. 39). Результаты показывают, что возраст 
дочерей и матерей (выраженный порядковым номером лакта- 
ции) слабо сказывается на примененном показателе наследуе- 
мости. Природа признака, наоборот, сильно влияет на насле- 
луемость: показатели наследуемости по процентному содер- 
жанию жира в молоке оказались явно больше, чем для других 
двух признаков. Длительность учетного периода в лактации 
также влияла на наследуемость: чем длиннее учетный период, 
тем выше показатели наследуемости. Особенно это заметно 
для процентного содержания жира в молоке. 
Несколько иные результаты в отношении значения приро- 
ды признаков получились в других исследованиях: не всегда 


жирномолочность имеет ббльшие показатели наследуемости, 
чем обильномолочность. 
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Таблица 39 
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Показатели наследуемости, 
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По отдельным удоям дочерей и мате- 
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ктациями 
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Пирхнер [142] изучал завис 
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имость наследуемости от приро- 
ольского скота. Показатели на- 


лактации получены для удоя 
жира в молоке — 30%. Такое 


Удоя — однородностью условий жизни, 
ошибками его определения. 


По мере накоп 


мости разных признаков нача 


10а заказ № 62 


ления фактиче 


елей автор объясняет: для 
а для процента жира 


ского материала по наследуе- 
ла выясняться неверность, каза- 
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лось бы, очевидного и простого мнения о том, что показатель. 


наследуемости определяет свойство признака — его большую 
или меньшую наследуемость и, следовательно, его меньшую 
или большую подверженность посторонним (для данного свой. 
ства) влияниям, его большую или меньшую устойчивость про- 
тив разнообразных влияний условий жизни, а также других 
факторов. 

В 1957 г. Эль-Шими [38] после изучения работ по насле- 
дуемости пришел к заключению, что наследуемость вовсе не 
постоянное свойство данного признака, так как, по крайней 
мере, показатели этого свойства сильно меняются в зависимо- 
сти от особенностей того материала, на котором они изучают- 
ся, и от способов их расчета. Именно это представление о за- 
висимости наследуемости (проявляющейся в своих показате- 
лях) от многих влияний определило направление работ само- 
го Эль-Шими в области изучения явления наследуемости. В 
своем обширном и глубоком исследовании [38] он изучил зави- 
симость наследуемости молочности от пяти факторов: 

1) природы признаков (обильно- и жирномолочность), 

2) возраста коров (1, И, Ш лактации), 

3) почвенных разностей тех лугов и пастбищ, с которых 
изученные коровы получали сено и траву (почвы глини- 
стые, торфяные, песчаные), 

4) способа расчета показателей наследуемости, 

5) способа группировки материала (с разделением по от- 
дельным отцам и без этого разделения), 

Первичные данные Эль-Шими взял из племенных книг 
фризской породы крупного рогатого скота, разводимого в про- 
винции Фрисланд, за период с 1920 по 1947 г. Общая числен- 
ность материала — 8825 пар лактаций по дочерям и матерям 
в потомстве 286 отцов. Эль-Шими провел тщательный отбор и 
браковку первичных данных с тем, чтобы в максимальной сте: 
пени освободиться от побочных влияний и подобрать наиболее 
однородный материал. Сделано это было следующим образом: 

материалы двух военных лет были исключены из анализа; 

слишком короткие и слишком длинные лактации исключа- 
лись, анализировались только лактации, продолжительностью 
от 260 до 360 дней; 

чтобы исключить влияние длины лактации на абсолютную 


величину удоя, обильномолочность измерялась среднесуточ- 
ным удоем за лактацию; 

жирномолочность изучалась только за те лактации, за ко- 
торые изучалась обильномолочность; 

при составлении корреляционных решеток по отдельным 
отцам исключались малочисленные группы, были оставлены 
группы от 15 до 84 пар дочь—мать на одного отца; 
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Таблица 40 
азличных факторов по Эль-Шими 
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Влияния обильномолоч- | жирномолоч- | обильномолоч- жирномолоч- } 
ность ность ность ность 
8 За 2 2 ор? = 
ВЕ то = ЗК? = 2, = КВ = 27 и =? = 21 №2 =28 #2 =2- 
Лактации 
В Г 10141 33.6 35,3 | 81,3 | 87,0 | 37,8 | 38,7 | 88,5 и 
и....| 3199 | 36,6 | 38,6 | 70,8 | 75,0 | 41,2 42,6 | 80,9 в 
| Ая 1612 | 38,1 | 39,8 | 76,0 | 81,1 | 41,0 | 41,5 | 81,3 | 80, 
Почвы 
глинистые | 7107 | 34,7 | 36,8 | 77,5 | 83,4 а о о с 
торфяные 678 | 38,9 | 41,8 | 70,9 | 76,9 ет: В 
песчаные | 1040 | 38,5 | 38,2 | 73,4 | 72,0 , , , , 
По всем ь : : 
я лактациям | 8825 | 35,5 | 37,3 | 76,5 | 81,6 | 39,8 | 40,6 | 84,4 | 83,5 
о всем 
почвам .| 8825 | 35,5 | 87,3 | 76,5 | 81,6 | 39,8 | 40,6 | 84,4 | 83,5 
о всем 
материа- ы 
дам (17650) | 35,5 | 37,3 | 76,5 | 81,6 | 39,8 | 40,6 | 84,4 | 83,5 








Результаты, полученные Эль-Шими (табл. о ыы 

выравненностью и определенностью ее 
ледуем ЕЕ 

встречается в работах по нас . 
ЕВ исследования — возраст и ОЕ ра | 
незначительно влияли на наследуемость, что Ах о. 
ставления соответствующих показателей наследуел 
процентах): 


По почвенным 


По лактациям разностям 


Обильномолочность 


ЗБ, 39, 40 и 39, 43, 42 37, 42, 38 и 40, 47, 39 
35, 39, 39 ин 39, 44, 39 





. 34, 37, 38 и 38, 41, 41 





Жирномолочность 


> 


с Г - 87, 75, 81 и 88, 79, 80 83, 771, 72 и 85, 80, 76 
р] 


п=2Ю. . . 81,71, 96 и 89, 81, 81 78, 71, 73 и 87, 73, 77 


Из сопоставления этих же цифр видно, что столь же малое 
влияние на изменчивость показателей наследуемости оказало 
различие в показателях: 2г или 2Ю — и в способе группировки 
данных: с разделением по отдельным отцам и без этого разде- 
ления. Но зато явно сильное влияние на разнообразие показа: 
телей наследуемости оказала природа признаков: для обиль- 
номолочности показатели имели величину от 30 до47%, а для 
жирномолочности — от 70 до 88%. 


Если из всех показателей, приведенных в табл. 32, соста- 
вить 2 дисперсионных четырехфакторных комплекса с главны- 
ми признаками: 1) возраст, 2) почвенные разности — и решить 
‘их обычным способом, но без определения случайного разнооб- 
разия (так как нет повторностей), то получатся количествен- 
ные показатели степени влияния каждого из изученных факто- 
ров на величину показателей наследуемости. Результаты та- 



















кого анализа, проведенного нами по материалам Эль-Шими, _ наследуемос 
таковы: вязанных с 
й тдел рак. р © 
о о торе В своей 
влияния 
комплекс 1 комплекс И 
Возраст (1, П, Ш лактации) . . 2,1 — 
Почвенные разности (глинистые, 
торфяные, песчаные почвы). . — 4,2 
Природа признаков (обильномолоч- 
ность, жирномолочность) Е 97,2 94,4 
Способ определения показателей на- 
следуемости `(2К, 2). . . . 0,5 0,2 
Способ группировки данных 
(с разделением по отдельным от- 
цам и без разделения) . . . 0,0 0,9 
Взаимодействия факторов . . . 0,2 0,3 
Все организованные факторы . . 100,0 100,0 


Работа Эль-Шими — единственное в мировой литературе 
конкретное исследование наследуемости, отличающееся об- 
ширностью привлеченного материала, тщательностью и глу- 
биной его анализа и определенностью результатов. 

Чтобы сделать правильные выводы из этой работы, надо 
иметь в виду главную особенность примененной в ней методи- 
| ки исследования: Эль-Шими очень тщательно выравнял влия- 
й ние всех побочных факторов. Только по этой причине так 
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‚ разнооб- 
ичествен- 
их факто 
аты 14 
15-Шими, 


ров 
его 


с! 


определенно и резко выявилось оче 


ды признака и слабое — ост нь сильное значение приро- 


раста, почвенных Ее, опособа р 
следуемости (обычно, наоборот, это имее Ба ф: т 
к. группировки первичного т Е 
о было б ‹ой : а 
а а от что степень наследуемости 
с казателем, равным по обильномолочно- 
сти примерно 0,35—0,40, а по жирномолочности — около 0,80 
В обычных природных и хозяйственных условиях когда дей- 
ствуют в полную силу и главные и побочные факторы причем 
действие последних не уменьшено искусственным подбором и 
браковкой первичного материала, показатели наследуемости 
вовсе не так выравнены и не так различны для различных 
признаков. 

Влиянию на наследуемость природы признаков посвящены 
работы и других исследователей. Из них в первую очередь не- 
обходимо упомянуть Фальконера [41], который, изучая много- 
численные показатели наследуемости разных признаков, на- 
толкнулся на очень интересную и, казалось бы, трудно объя- 
снимую зависимость. Он подметил, что величина показателя 
наследуемости становится значительно меньше у признаков, 
связанных с репродуктивными способностями животных. 


В своей книге Фальконер приводит следующие примеры: 
п? 


‚ 


Крупный рогатый скот 


процент жира в молоке 0,60 
обильномолочность . 0,30 
оплодотворяемость. . . о. * 0,01 
Свиньи 
толщина спинного шнига . 0,55 
длина тела ЧИН 0,50 
вес в 180 дней оф 0,30 
величина помета 0,15 
а 0,60 
вес яйца ть АИ. , 
возраст снесения первого яйца но 
яйценоскость т 
жизненность ЕО К 
Крысы 
Р ннгментация волоса . . +. 0,40 
чувствительность к гонадотроп- р 
ному гормону тех ‚35 
возраст наступления половой и 
зрелости ит ОЕ , 
Мыши . 
Длина ХВОСТА ее ие 
живой вес в 6 недель ее 
величина помета ,15 
Дрозофила 
я брюшных шетинок - * о 
величина тела и И в 080 
величина яичников . +‘ ‘ * о 


яйценоскость - 


















































Эта на первый взгляд непонятная закономерность — чем 
важнее признак для продолжения вида, тем меньше его на- 
<следуемость — никак не объясняется самим Фальконером в 


его книге, он просто указывает на то, что ему удалось ПоД- 
метить, 


Такая же закономерность в показателях наследуемости 
выявлена и другими авторами. Броун, Дарем, Кобб и Нокс [22] 
изучали наследуемость плодовитости крупного рогатого скота, 
измеряя ее величиной межотельного периода (чем он меньше, 
тем больше плодовитость), на 64 парах дочь—мать коров абер- 
дин-ангусской породы, разводимой в хозяйстве Чихуанхуа 
(Мексика). Показатели наследуемости для плодовитости за 
разные годы и сезоны года ‘оказались незначительными: 


0,00-;-0,18. Авторы тоже не пытаются дать объяснения полу- 
ченным результатам. 


сейская, голштинская и синдхи 


нии с проведением 98 
нескольких тысячах ро 
следуемости плодовитости (межотельного пе 
значительную величину: 0,17-:-0,18. На основ 
тов авторы делают вывод: «Плодовитость л 
степени определяется наследственностью». 


ледовал показатели наследуемости много- 
плодия у четырех пород овец, разводимых в 


вотных». 


Выявленные в описанных исследованиях особенности на- 
<следуемости признаков, связанных с воспроизводительной спо- 
собностью животных, совершенно бесспорны, но попытки их 
объяснения неудачны. 

Если получены малые значения показателей наследуемо- 
сти многоплодия, то это не означает, что само многоплодие по 
своей природе слабо обусловлено наследственностью. Показа- 
тели наследуемости характеризуют наследственную обуслов- 
ленность разнообразия признаков, а не их самих. Если пока- 
затель наследуемости велик — значит наблюдавшееся в опыте 
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производ 
_ Незначит 
_ воспроизвод; 
_ низкие пока: 
_ дующим об] 
— _ Плодовил 
_ приспособле 

_Ния вида. Е‹ 

















































ОВ аби, | 


Канту 
ТОсти Е] 
НЫ: 
НЯ пол} 


ОВитОСтИ 
эпестрая 
я, ДЖ. 
1ЫМ #0 
г Сакс: 
сего ва 
тель На. 
меет 1 
озуль 
больш! 


разнообразие признака в большей степени обусловлено на- 
следственностью. Если показатель наследуемости мал — зна- 
чит разнообразие признака слабо зависело в опыте от наслед- 
‹хтвенных влияний, хотя сам признак мог быть наследственно 
обусловлен в очень сильной степени. 

Если группа родителей состоит из особей, одинаковых по 
генотипу и гомозиготных в отношении изучаемого признака, 
то так же однообразно (или достаточно сходно) по генотипу 
будет и потомство от этой группы родителей. Признак, по 
своей природе наследственно обусловленный (как и все приз- 
наки), будет слабо изменяться от особи к особи под влиянием 
наследственности, так как сама наследственность в данной 
труппе очень однообразна. При обычной наследственной обу- 
словленности самого признака его наследуемость будет выра- 
жаться малыми показателями. Это, вероятно, и было в опи- 
санных исследованиях наследуемости признаков, связанных с 
5воспроизводительными способностями животных. 

Незначительное генотипическое разнообразие особей по их 
воспроизводительным способностям и, как следствие этого, 
низкие показатели наследуемости могут быть объяснены сле- 

| дующим образом. 

| Плодовитость является одним из важнейших биологических 
| приспособлений, обеспечивающих продолжение существова- 
| ния вида. Естественный отбор в течение длительного времени 
| зыбрасывал из популяции особей, отклоняющихся от опти- 
| мального уровня по развитию всех жизненно важных своиств, 
. 

\ 

{ 


в том числе и по плодовитости. Это привело к относительной 
ляций по плодовитости особей, что и сказы- 


©днородности попу у 
ях наследуемости таких приз- 


вается в пониженных показател 
наков. 
о подробно изучено влияние 


Из других влияний достаточн 
| на наследуемость возраста, причем в разных исследованиях 


получены неодинаковые результаты и общие выводы. Саль- 
ви [166а] изучал влияние возраста на наследуемость живого 
веса молодняка крупного рогатого скота н получил следую- 


щие показатели: 
Для 
по аи 
а а о 
2 9 за 33 28 
Ам, а уе ыы 
2 % = 
по = 2Ю ды % 
{ 
аследуемости с возрастом 


`Оказалось, что оба показателя н 
слег 
бот 66] исследовал влияние пола 


В другой работе Сальви [16 
= Саре а наследуемость живого веса у молодняка круп- 
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ного рогатого скота, разводимого в хозяйствах Кианской До- 
лины в Средней Италии: 






Вес (кг) в возрасте 






6 мес. 





12 мес. 





Бычки ... 53 7 






Пек И >. 65 58 


Большее значение показателя 
сячных телок автор объясняет бол 
для них подсосного периода и, 
нием на них материнского орг 
мости № двенадцатимесячных 





наследуемости у шестиме- 
ьшей продолжительностью 
следовательно, большим влия- 
анизма; повышение наследуе- 


бычков — усилением деятельно- 
сти половых желез, а снижение наследуемости У двенадцати- 


месячных телок — большим влиянием на них после окончания 
подсосного периода факторов среды. 

Трудно принять такие объяснения. Различие полученных 
показателей (0,5-:-0,7) находится в пределах обычной измен- 
чивости показателей наследуемости. 

Блэкмор, Мак-Гилларт и Лаш [15], изучая зависимость на- 


ов и живого веса от возраста на 334 тел- 
лштинской породы крупного рогатого ско- 
та, разводимой в хозяйстве Айовской опытной станции (США), 
получили следующие результаты: 




























Показатели наследуемости 






при 









в возрасте 
Признаки РОЖЕ- 

нии 6 мес. 1 года 2 лег 
Высота в холке . — 0,34 0,44 0,86 
Длина туловища = 0,17 0,19 0,63 
Обхват груди. — 0,18 0,28 0,55 
Глубина груди — 0,24 0,34 0,79 
Живой вес 0,56 0,14 0,21 0,53 

















степени наследуемости по 





› вероятно, в связи с 
оком и обратом, кото- 


различия в период первых 
шести месяцев жизни теленка. Затем по мере роста животных 


и содержания их не только в стойлах, но и на пастбище начи- 
нают проявляться различия в индивидуальных способностях, 
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ных методах 
нением удва 


ученых 
И ИМО. 


гость 
334 тет: 
того СКО: 
(США, 


——^ 





что и повышает показатели 
так и промеров. 


а [54], изучая на Оклахомской опытной 
станц ) влияние на наследуемость живого веса кур 
разных факторов, нашли, что влияние возраста (9 Неда, 
взрослые) незначительно: показатель наследуемости увели: 
чился с 43 до 47%; влияние породы (сравнивались помеси 
троиного скрещивания с гемпширской породой) и пола (сам- 
цы—самки) тоже невелико. 

Работ, посвященных влиянию на наследуемость кормления, 
относительно мало. Интересно исследование Вагнона и Рол- 
линса [189] о влиянии кормления на наследуемость различных 
признаков мясности у мясных нагульных телок. Были отобра- 
ны два стада, в основном потомки одних и тех же отцов. Пер- 
вое стадо при пастбищном содержании получало подкормку 
жмыхом, второе в тех же условиях подкормки не получало. 
Авторами были получены следующие результаты при обыч- 
ных методах расчета показателей наследуемости — с приме- 
нением удваивания корреляций: 


наследуемости как живого веса, 


Наследуемость в стаде, % 


без под- с под- 
кормки кормкои 


Вес при отъеме . . .. 0,57 0,42 
Средний суточный привес . 0,03 0,27 
Вес в 20 месяцеБ. .. . —0,19 0,44 


Вагнон и Роллинс не пытаются объяснить полученные 
результаты, хотя уменьшение показателя наследуемости по 
мере увеличения периода нагула в первом стаде очевидно. 
Объяснить это, по-видимому, можно возрастающим влиянием 
различий животных в способности использовать пастоищную 
траву. 

Из работ, посвященных другим влияниям, интересны сле- 

, 
дующие. 

Граверт [55], изуч 
ва и процента молочного 2? 
высоты молочной продукт! 
в потомстве 83 отцов, получил © 


ая зависимость наследуемости количест- 
кира в удоях остфризского скота от 
лвности на 3042 парах дочь — мать 
ледующие результаты: 


12 =9г в =2ю 
Продуктивность 1 
Высокая 0,25 Ув 
Средняя 0,19 И. 
о р 
Низкая 0,22 } 
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Несколько повышенную наследуемость продукции жирау 
высокомолочных групи можно, по-видимому, объяснить улуч- 
шением условий кормления и содержания, при котором име. 
ется ббльшая возможность проявления способностей жирооб- 
разования. 

Остергоф [137] получил следующие результаты в отношении 


зависимости наследуемости толщины спинного сала у свиней 
от их убойного веса: 


Убойный 
вес, кг 1? 
88 0,22 
98 0,03 


Резкое понижение наследуемости толщины шпига при по- 
зышении убойного веса свиней вызвано, очевидно, сглажива- 
нием наследственных различий в процессе интенсивного от- 
корма. 

Блоу, Стьюарт и Глэзенер [17] проводили исследование на 
опытной станции Северной Каролины. Яйценоскость бронзовых 
индеек (всего 2169) анализировалась по записям за 8 лет. За 
показатель наследуемости бралось отношение генотипической 
вариансы к фенотипической. Получена следующая зависи- 
мость яйценоскости бронзовых индеек от продолжительности 
‘учетного периода: 


Число яиц, снесенных 


за пер- за пер- 
вые 30 вые 100 
дней дней 
с? — генетическая 
варианса 1,30 38,82 


5? — фенотипиче- 
ская варианса 21,13 285,67 


12 — 92/52 — показатель 
наследуемости 0,06 0,14 


Эти результаты говорят в пользу 100-дневного учета яйце- 
‘носкости (считая от дня снесения первого яйца). 

Кинг и Хендерсон [90] нашли явную зависимость показате- 
«лей наследуемости индекса яйцекладки у кур (функция числа 
яиц, снесенных к определенному сроку, и выживаемости кур) 
т сроков яйцекладки. 

Мак-Брайд [112] обнаружил влияние на показатель насле- 
‘дуемости живого веса цыплят породы австралоп метода из- 
мерения этого признака: 
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д при по. 
глажива. 
ЗНоГО ОТ 


вание на 
онЗОвЫ 
} лет, 3 
пической 

зависи: 
льноСиИ 


——. 


^^ ЧЩ 


во 


для для 


петуш- курочек 
ков 
Взвешивание на менее точных 
весах (точность 14 г) 
вес по однократному оп- 
ределению . . . . 8 15 
средний вес за два смеж- 
ных дня Я 81 
Взвешивание на более точных 
весах (точность 1 г) 
вес по однократному оп- 
ределению. . . 90:78 
средний вес за два смеж- 
ВЫХОДЯ, он. 1294 82 


При уточнении значения определенного признака показа- 


тели наследуемости несколько повышаются. 


Несмотря на очень противоречивые результаты экспери- 
ментов и наблюдений, подавляющее большинство зарубежных 
исследователей считает, что наследуемость подвержена влия- 
нию многих факторов, хотя до сих пор еще не удалось выяс- 
нить достаточно точные закономерности в этом отношении. 
И только один исследователь утверждает противоположное. 

Шведский ученый Иоганссон [76] на основе Е 
менчивости и разнообразия разных признаков У в т 
крупного рогатого скота (количество молочного жир 


дней лактации, содержание жира в а 
‘ухостоя, межотельный перио] : 
Зуд х индивидуальные различия 


худших условия 
РА чем в оптимальных условиях 


я не хуже 
животного проявляютс Я на оспаривает общепринятое мне- 


кормления и содержани азнооб- 
ние, что варьирующий признак лучше тор аа 
разие при условиях кормления и содержания, 
Г лЮ. 
ющих его наиболее ей о оричесаны утверждением. 
Трудно согласиться с так ы мог наблю- 
Веро Потапов предел О ори @ 
зл 
ат чно сильных ра в племен- 
те та пного рогатого скота, ний В 
ных ты При более р ния бщего развития 
ель ВыяьлноЕя зависимость не на. а 
приз о также и их мост сегда такая силь- 
лун условий жизни, ат. ах бобы ожиа 
ная (в отношении наследуемости), как мс, 


Х аний. 
тен К ко АН СССР исследова- 
Институтом цитологии и 


‹ показателей от 
мости и ее разных 1 
ла наследуемос ком колхозе 
елраий иен Е других факторов. ВЕ 
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«Страна Советов» изучалась наследуемость настрига шерсти 
и живого веса овец алтайской тонкорунной породы в различ- 
ных условиях кормления. Чтобы условия жизни были различ- 
ны, привлекались материалы за разные годы, достаточно от- 
личающиеся по кормовым рационам, или группам эксперимен- 
тальных животных назначались рационы, значительно отли- 
чающиеся по общему уровню питательности и содержанию. 
белка. ыы 

Для измерения степени наследуемости в разных условиях 
жизни применялись первый, второй, а затем третий (по мате- 
рям) и четвертый (по отцам) показатели наследуемости. 

В одном опыте изучались показатели наследуемости на- 
стрига шерсти, полученные в потомстве отдельных производи- 


телей в худших —за 1956 г., в средних — за 1957 г. и в луч- 
ших —за 1959 г. условиях: 





Третий показатель наследуемости 
(по матерям, %) 


за 1956 г. за 1957 г. за 1959 г. 
Отцы (хулшие (сред- (луч- 
условия) ние ус- шие ус- 


ловия) ловия) 


№287... 36 42 = 
№ 276 . | 56 73 























257 5. 37 16 
№ 267 Е 59 48 
№ 211 — 57 19 





цами и валухами по 
в ущерб другим, менее 


ризнака показатель н 
атие, становится мень 
тимальных для нас. 


аследуе- 
ше своего значе- 


ния, полученного в оп ледуемости данного 


признака условиях. 

ля более глубокого выявления зависимости наследуемо- 
сти от условий кормления в том же колхозе «Страна Советов» 
сотрудники института Г. А. Стакан и А. А. Соскин совместно 
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_ Различия в 


зершенно опре 


Шихся призна 
а кормили | 
“Казались зн: 
труппой, и 
ь По показа: 

ча первый 
























< зоотехником-бонитером колхоза Ф. Я. Вовченко 
экспериментальное исследование влияния 
кормления на наследуемость наст 
овец [36]. 
Эксперимент проведен на двух группах овец по 37 ярок в 
каждои, причем как в опытную, так и контрольную группы 
были отобраны дочери маток только 1-го класса от одних и 
лех же отцов. Выращивание ярок на разном уровне продол- 
жалось, начиная с 3-месячного возраста до 15 месяцев, когда 
для каждого животного были определены два признака: на- 
стриг шерсти (в чистом волокне, определяемом по методике 
ВНИОК) и живой вес. 
у Контрольная и опытная группы имели такие уровни корм- 
| ления (опытная получала больше кормовых единиц за счет 


провели 
разных уровней 3 
рига шерсти и живого веса 1 


подкормки жмыхом): 
Группы 


конт- опыт- 
рольная ная 


ети 


у Летнее кормление 
|. Ё Е 
ус- кормовых единиц 850 950 
н бета се 78 106 
Зимнее кормление 
кормовых единиц и и 
белка, во о 3 
Различия в кормлении контрольной и опытной групп со- 
вершенно определенно сказались на а обоих изучав- 
шихся признаков. В а группе, пор ЕН В 
ик льно, и настри 5 я 
Де мой кормили более обильно, с 
о | оказались значительно выше по сравнению с контрольной 
пе труппой 
п . в | у г И ись несколько иные 
п По показателям наследуемости о к 
0 и ва первый взгляд неожиданные результаты: 
} Ч г 
о по Овны 
ол я | группа группа 
ат 
р в Средняя величина 
Их И признака У Е 
20 сячных ярок, 330 
п настриг шерсти . 2,7 3,6 ры 
ит : живой вес 36 53 ( о 
р 4 з Четвертый Е 
ет = 
о наследуемост 
в" цам), % 
и настриг шерсти . 194 198 
ь ‚ 54 15,01 
ы ай живой вес 
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При улучшении кормления значительно повысилась Насле. 


дуемость живого веса. Повышение наследуемости этого приз- 
нака вполне понятно и может быть объяснено большими во3- 


можностями проявления различных индивидуальных способ- 


ностей в лучших условиях. 


Неожиданным оказалось постоянство наследуемости на- 
стрига шерсти, тем более, что в предыдущем опыте (см. стр. 157) 
наследуемость этого признака явно зависела от условий жиз- 
ни. Объяснить такое постоянство показателя наследуемости: 
по отцам возможно прежде всего однообразием наследствен- 
ных способностей изученных отцов в отношении настрига шер- 
сти. Опыт проводился в ведущем племенном хозяйстве, раз- 
водящем алтайскую тонкорунную породу овец. Производи- 
тели для племенного стада этого хозяйства тщательно отби- 
рались именно по своей способности улучшать настриг шерсти 
в породе. При таких условиях группа производителей хозяй- 
ства имела повышенный средний уровень наследственных спо- 
собностей и, наоборот, пониженное, незначительное разнооб- 
разие по этим наследственным особенностям в отношении 
настрига шерсти. Это обстоятельство вызвало незначительный: 
уровень показателей наследуемости настрига шерсти по отцам 
(явно более низкий, чем по матерям), при котором вообще не- 
возможно ожидать большой амплитуды колебаний показа- 
теля наследуемости в зависимости от любых влияний и ус- 
ловий. 

Кроме того, уровень кормления контрольной группы был 
еще вполне достаточен и. не спускался так низко, как в 1956г, 
в том же хозяйстве. Можно считать, что этот уровень кормле- 
ния был близок к тому оптимальному для выявления насле- 
дуемостн (по настригу шерсти), который анализировался в 
предыдущем опыте (см. стр. 157). Вполне возможно, что даль- 
нейшее повышение этого уровня для опытной группы уже не 
повлияло на изменение показателя наследуемости по отцам 
настрига шерсти при очень единообразном составе произво- 
дителей. 

Степень генотипического разнообразия племенных групп 
как фактор, влияющий на величину показателей наследуемо- 
сти, также изучалась в описываемых работах Института ци- 

‹ тологии и генетики СО АН СССР. 

В том же хозяйстве и теми же исследователями был про- 
изведен генетико-математический анализ потомства племен- 
ных групи различной наследственной структуры: среди раз- 
ных линий алтайской породы, в потомстве, происшедшем а 
межлинейных скрещиваний, среди межпородных помесей, ЕР 
ди однополых двоен — полных сестер. Влияние генетическо 
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М А 
о : 
ра Третий показатель 
наследуемости 
(по матерям), % - 
№. настриг живой 
р шерсти вес 
ге И Жи, Потомство линии 6404. 8 12 
Суемоь » Ух 350-01 28 
едва Потомство межлинейно- 
СТрига го скрещивания 
т Шер (6404х70) . . . 6 9 
ТВ, 83 Помеси алтайской и кав- 
роизводи казской пород . . 9 46 
ельно отб Однополые двойни — 
тои полные сестры . . 18 14 
Григ шерсти По всему стаду . . 6 6 
елей й: 
ей хозяй Показатели наследуемости по обоим признакам в потомст- 
зенных спо: ве линии 350 оказались значительно выше, чем в потомстве 
ое разнооб- линии 6404, что объясняется большим генетическим разнооб- 
отношений разием, меньшей подобранностью овец линии 350. Как и сле- 
ачительный довало ожидать, в первом поколении, происшедшем от скре- 
ГИ ПО ОТЦА щивания представителей двух разных линий, показатели на» 
вообще не следуемости оказались незначительными вследствие генетиче- 
показа” ского однообразия межлинейных помесей. 
ний В группе межпородных помесей ясно наметилось различие 
я изучаемых признаков по показателю наследуемости. Насле- 
ы бы дуемость настрига шерсти У межпородных помесей незначи- 
6” тельна, что объясняется генетической однородностью их в от- 
ле ношении этого признака. Но по живому весу аналогичный. 
КР показатель оказался наибольшим — 46%. Вероятно, скрещи- 
и ваемые породы были отселекционированы гораздо больше по 
аи настригу шерсти, чем по живому весу, и обычное единообразие 
Ой первого генетического поколения сказалось только в отноше- 
ты УЖ нии настрига шерсти. а 
ты Можно предположить большую а А тех жи- 
диз вотных алтайской или кавказской пород или их о оих, от скре- 
изученные межпородные помеси. 


щивания которых получены 
При этом условии помеси по живому в 
вышенное разнообразие, что и отразило 
казателе наследуемости. 

Однополые О ройни показали незначительную наследуе- 
мость обоих признаков, что объясняется их генетической одно- 


родностью. 
По мере углубления иссле 


есу должны иметь по- 
сь В значительном по- 


дований наследуемости различ- 


у Бако В поеменных Прута Ритозогии Я гезетине 
© личных условиях В работах Института цитоло 


р я СО АН СССР все больше выявлялось значение генотипическо- 


5 
— 
< 
= 
= 





го и паратипического разнообразия как факторов, определяю. 
щих величину показателей наследуемости. 


Для выяснения основных закономерностей таких вли 


ЯНИЙ 
сотрудниками института Н. А. Плохинским, 3. С. Никоро, 
Б. Сутягиной, 3. М. Гужвенко, Н. Ф. Решетниковой, 


< хо 2 

первый = 97, по отцам и М =2/, — по матерям, 
5 2 

второй 12 =2Ю, — по отцам и №5=2Ю, — по матерям, 


седьмой 12 — С/С, — по матерям, 
девятый /5 — С.С, — по обоим родителям. 

Восьмой показатель (по взаимодействиям) в моделях всег- 
да был равен нулю —так были составлены модели’ для упро- 
щения вычислений и для более яркой иллюстрации отцовских 
и материнских влияний на показатели наследуемости. 

На моделях изучалось влияние разнообразия следующих 
‘факторов. 

1. Генетический уровень каждого отца и каждой матери — 
примерно то, что в американской литературе обозначается 
термином Бгее4 те уаше. В буквальном переводе это означает 
«разведенченское значение», т.е. значение для разведения, се- 
лекционное значение особи по данному признаку. Генетический 
уровень особи по данному признаку соответствует средней 
величине этого признака в генеральной совокупности особей, 
идентичных по генотипу, при сбалансированном разнообразии 
влияния условий жизни (сумма положительных влияний рав- 
на сумме отрицательных). Величина генетического уровня 
может быть выражена формулой 


@=«- хВь 
где а — некоторый начальный уровень признака; 
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3, — влияние каждой аллели 

личественного признака 
Например, если начальное значение 

хромосомах особи имеются два ты о в 
кто тек два повышающих локуса, прич 

в одном есть одна аллель, повышающая признак — 2”а Е Е 

гом локусе обе аллели повышают признак каждая на 1, то г. 

нетическии уровень этой особи ве 


повышающей величину ко- | 








При аддитивности наследственных влияний генетический 
уровень особи определяется наиболее просто по числу повы- 
шающих аллелей 






а следующие 





С=а- кВ, 


тде к — число аллелей, определяющих возможность повыше- 









рям, 

ерям ния признака на одну ступень. 

—, Например, если повышающую аллель обозначать соответ- 
<твующей большой буквой, то при а=5 и В=1 генетический 
уровень особей разного генотипа будет иметь следующую ве- 
личину: 

р а: ‚а4ее... бо=5+0-1=5, 

де аабЪссаае о 

я) р её 
ее даБъссааее ... |0 541.156, 
и. лаБьСсадее ... | 

т 
следу 





ААБЬссааее ... | 
аабъссааЕЕ . .. 









И 
‚матер Ре 
чаи АаБьссраее ... | 
ие" ит. д. 

ия 

ний ААВЬссадее „| 3.18 
: о АавьсСсааее ... | Ч: 3 
зи ит. д. 
; би 
2 и ий уровень особи мо- 
я ое практической И нем Е ВВВая Е 
ОБЬ С рризводителей, равному удвоенной 





селекционному индексу п ь : 
средней Е признака ПОВ СНЫ величи 
на признака у других Р9 







дителей этого 
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В описываемой модели были организованы следующие че- 
тыре степени разнообразия генетического уровня для отцов и 





матерей: 
Три отца Три матери 
Нулевое разнообразие 4—4—4 
Слабое » 454 5-Б 
Среднее 3—4—5 
Сильное феей 
2. Гетерозиготность каждого отца и каждой матери дейст- 


вовала в модели как фактор, создающий дополнительное раз- 
нообразие потомков от одного родителя. Каждый родитель 
вследствие гетерозиготности передает своим детям различные 
генетические информации, каждая из которых имеет свой те- 
нетический уровень. При построении модели за уровень гене- 
тической информации в стадии гамет принимался уровень со- 
ответствующих гомозиготных особей. Например, если генети- 
ческая формула гаметы, переданной родителем своему потом- 
ку, АБС, то уровнем этой информации считался генетический 
уровень особи: ААЪЬСС. Такие уровни генетической информа- 
ции, идущей от отца и от матери, и формировали генетические 
уровни потомков пятью способами, описанными ниже. 

Чем разнообразнее эти уровни информации, идущей от од- 
ного родителя, тем он более гетерозиготен, т. е. тем в большем 
числе локусов его хромосом имеются аллели, неодинаковые в 
отношении данного признака. В селекционной работе степень 
гетерозиготности разных производителей можно сопоставить 
или по разнообразию их индивидуальных селекционных ин- 
дексов В=2Д — М (по каждой дочери и ее матери), или по от- 
ношению разнообразий его дочерей и их матерей, особенно при 
полиаллельных скрещиваниях. 

В описываемой модели были организованы три степени 
гетерозиготности трех отцов и трех матерей. Степень гетеро- 
зиготности определялась величиной отклонений от генетиче- 
ского уровня родителя трех его информаций: 


Отклонения трех 





Степени 
гетерозигот- 
вости 


Пулевая 
Средняя 
Сильная 


уровней информацин, 
идущей от каждого 
отца и от каждой 
матери 


0 0 
—1 0 + 
29 0 кт 


ю-о 





3. Формирование генетических уровней детей на основе ге- 
нетических информаций, идущих от каждого из отцов (О) и 
от каждой из матерей (М), было организовано в модели сле- 


дующими пятью способами: 
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ы доминирует 


6) доминирует 
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10 сбалансирова 
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без доминирования. Обра 
- азовани 
изо. раз е среднего уровня 





9 


при д оминировании (неполном, полном и сверхдо- 


минировании) по аддитивной схеме: 


а) доминирует повышенное значение признака 


м+о 
а +2, 


6) доминирует пониженное значение признака 
м +0! 
ОЕ —2; 


о 


при доминировании по неаддитивной схеме: 
а) доминирует генетическая информация отца 








М 
В м +30 - 
4 
6) доминирует генетическая информация матери 
зм + о 
Е 
4 


4. Влияние условий жизни выражалось в модели величи- 
ной сбалансированных отклонений фенотипа детей от их гене- 
тического уровня. Это разнообразие паратипических влияний 


представлено в модели пятью степенями: 


По аддитивной схеме 


нулевое разнообразие оо 0 

среднее » —1 0 +1 

сильное » ОА 
По неаддитивной схеме 

слабое разнообразие 0,9 ОЕ РЕ 

сильное > 0,7 1,0 13 


аждого фактора в модели 
абсолютной мерой — суммой квадратов 
(суммой квадратов): вб=30°. 

что общая фенотипическая сумма 
состояла из’ двух основных Ча- 
ригрупповой суммы квадратов: 


Степень разнообразия градаций к 


измерялась основной 
центральных отклонений 

Модель строилась так, 
квадратов значений признака 
стей — из межгрупповой и внут 
С,-Е С. — С. ° 

За показатель наследуемости по 
тый) принималось отноше 


к общей сумме квадратов: 
уемости 


Показатели наслед 
им родителям определялись 
щих средних квадратов. Как под 
тлаве, такое разложение применяется нек 


обоим родителям (девя- 
упповой суммы квадратов 


без разложе 
робно описано в предыдущей 
оторыми исследова- 

165 
11 заказ № 62 















Таблица 41 
Анализ одного из комплексов генетико-- 


‘математической модели 
Формирование признака у детей 






































































































































Наследственные влияния н связи 
ее | 0,24 0,5 о о, о, 
6 [5,56 [6,56 |657 6,5 7,5] 7,5 1 1 1 
6 |4,5]5 |5,5|5 |556 5,5 6,5] 7,0 1 2 1] 3 13 
6 [3,54 |4,5|4 |455 4,5|5 |5,56,5 1 1121121411 7 317 
д 5 |5 [5,56 |556 6,516 |6,5|7 |6.0 1211 |2] 4|2|4 |4 10| 3 10 
Е 5 |4 [4,5] 5,0|4,5 5 5,515 [5,56 [5,5] 12| 4 |2 |4 414|4|5 10|13| 7| 10| 13 
5 |3 [3,5] 4 [3,54 1,514 [4,5] 5 [5,0] 2 |4 #144154 5|4 |101 13 13| 10 13| 13 
4 |4,5]5 [5,55 |556 5,56 [6,514.54 | 45| 4545 +4 [13| 131131 13| 131 13 
4 [3,54 [4,54 |455 4,5]5 | 5,5] 4,0] 4 |5 |454 44 2 |131 131 10| 131 13| 10 
4 |2,5|3 |3,5|3 [3,514 3.54 |14,5]13,5 15 |4 | а |4 |412 4 13110| 7|13]10| 7 
5 [5 [5,56 [5,56 |656 6,57 [3,04 | 42| 42121 11101 7| 31101 7| 3 
5 |4 [4,5[5 |4,5|5 |555 55.6 [2,5] 4|2]|1|2|1 1 7317 311 
5 |3 [3,54 [3,5|4 |454 4,5] 5 [2,0] 2 |1 1 31 3] 1 
4 |4,5]5 |5,5|5 |556 556 6,5] 1,5] 1 1 1 
= 4 |354 |4,5]4 |455 |455 5,5 и [27 |27 [27 |27 [27 [27 |7 [27 |7 | 81 81 | 81 | 81 | 81 || 81 
: А [2,53 [3.5 |3 [з,5|4 [3.54 |45 - 
р и о 
` => 


по = 4961,25; Х йм = 4961,25; 


6 
5,5|5 |5,5 о 
а а 5 ху 5244,15; Н= 49201 
нь — 243; ХИ= 1033,5; 
ни д |М= 23 ь 
8 [3,513 [3,5 ы 

































‚ хй, = 5001,75 

* 
5.516 |5,5|6 6,5] о М юм Хх ее 
й , 8 243,0 |324, 

у а 2 = 1,003 
На. о 125 | 0,125] 0 | 0,25] 0,75] 1,00] | "2 
120,125 #125 
5) 
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Таблица 41 
Анализ одного из комплексов генетико-математической модели 


Формирование признака у детей Наследственные влияния и связи 


азнообразие = ни (о) о. О. 
аа и | а клас- 2 ы ы 


уровней мате- 4 | 5 | 6 М: М. | 7 М, [м, [ м м, | м, | № 


а. О, 0. Оз М, М. М; 
не Ра |5 


1 1 

11 3 1 3 

а ДТ 

3| 71| 10| 31| 71| 10 

7| 10113] 7119] 13 
10| 13| 13| 10 | 13 
13| 13113] 13| 13 
13| 13| 10| 13| 13 
13110] 7113110 


5,516 |6,5|6 [6,57 [6,57 |7,57,5 
4,5|5 |5,5|5 [5,56 |556 |6,57,0 
3,514 |4,5|4 |4,5|5 |4,5|5 |565 
5 [5,56 [5,516 |656 [6,57 [6,0 
4 |4,5|5,014,5|5 [5,55 |55]6 |555 
3 [3,514 [3,514 {|454 |4.5|5 |5,0 
4,5|5 |5,5|]5 |556 |556 |6545 
3,54 |4,5|4 |4,5}5 |4,5[5 |5,540 
2,5|3 13,513 1[3,5|4 [3,514 |453,5 


ВЕРА Неси ВАНО ВОВВРА Е МА ПВН ОЖ Е К 
5 |5,5[6 [5,56 [6,56 [6,57 [3,0 
4 [4,55 [4,55 [5,55 |55]6 12,5 
3 [3,514 [3,54 [4,5|4 |4,5]5 [2,0 
4,55 |5,5]5 [5,516 [5,56 |6,515 
3,54 |4,5|4 [4,55 [4,55 |5 |927 
2,513 [3,5|3 |3,5|4 [3,514 
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4,515 |4,5|5 |5,5|5 5,5| 6 
3,514 |3,5|4 |4,5|4 4,5| 5 


$) о 39; У = .- у у ых ‚ , Я у 
‚5 3 ‚5 3 3,5 3 3,5 М 


х в, = 4961,25; Х Им = 4961 325} 


Е СВ НЕ ВОИ АЕ и хр, = 5001,75 


ИАН 
г=+ 0,3512 = 0,125 





в =0,50 |1? =0,125 





В ОО я опен пои ИЯ 9 


[2 2—0 
4 [3514 |454 |455 |4,5[5 55 С 40,5 140,5 |0 181,0 [243,0 324,0 №1 = 0,70] 18 








ль я: `- 
а аз за ана За [4.5 И ,125 | 0.12510 | 0.25] 0,75] 1.0 йз = 1,00 № = 0,250 
. ’ ‚ , ‚‹ ОО ООО ПО ВО К ии 
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Примечание. Разнообразие генетических уровней отцов 4, 5, 6, матерей —3, 4, 5; гетерозиготность 





отцов и матерей —1, 0, 1; формирование генетических уровней детей Ё= 
ни —1, 0, 1, 





; разнообразие условий жиз- 











телями без достаточных обоснований и очень часто дает бес. 
смысленные и совершенно бесполезные результаты. По этим 
причинам разложение среднего квадрата не применялось во- 
обще во всех работах лаборатории, и в частности в исследо- 
ваниях генетико-математических моделей. 

Описываемая модель имитировала такое построение ди- 
сперсионных комплексов, при котором в качестве градаций 
факторов принимаются отдельные отцы и отдельные матери. 
При этом различие между отцами или между матерями сво- 
дится к различию только генетических уровней между роди- 
телями одного пола. Вследствие этого в межгрупповую часть 
разнообразия признака, отражающую генетические разли- 
чия отцов или матерей, не включается разнообразие, вызван- 
ное их гетерозиготностью, а также влияние степени доминиро- 
вания признака в данной генной среде и в данных условиях 
жизни. Оба эти фактора учитываются как элементы внутри- 
группового разнообразия. Поэтому полученные показатели на- 
следуемости по своей величине близки к таким, которые осно- 
вываются на аддитивной части генетической вариансы. 

Определение показателей наследуемости проводилось по 
каждой комбинации факторов, исключая такие комбинации, в 
которых суммарное действие всех факторов очевидно и без 
расчетов. Для каждой комбинации факторов составлялся пол- 
НЫЙ двухфакторный дисперсионный комплекс, отражающий 
триаллельное скрещивание трех отцов с тремя матерями с 
получением от каждой пары родителей 27 потомков при раз- 
личном разнообразии генетических уровней родителей, разной 
их гетерозиготности, разных способах формирования генети- 
ческих уровней детей и различных условиях жизни. 

Всего проанализировано 96 комплексов, один см.в табл. 41. 

Коэффициенты корреляции и регрессии рассчитывались 
обычным способом по корреляционным решеткам (табл. 41), 
доли влияний отцов, матерей и обоих родителей — по соответ- 
ствующим компонентам разложения фенотипической вариан- 
сы, т. е. по отношению частных сумм квадратов к общей сум- 
ме. Эти компоненты показаны на примере четырех различных 
комплексов (см. табл. 42), 

Общая фенотипическая варианса разлагалась на такие 
компоненты (см. табл. 42), при которых возможно определить 
показатели наследуемости по Лернеру (и в узком и в широком 
смысле) или по Фальконеру (показатели и наследуемости, и 
наследственной обусловленности). В первом случае надо взять 
сумму квадратов только из межгрупповой части компонентов, 
во втором случае к этой сумме квадратов надо еще прибавить 
суммы квадратов по гетерозиготности (половину для каждого 
Родителя) и по доминированию, как это показано в табл. 42. 
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6 
1 Компоненты общей варианс Таблица 42 
то и риансы (или общей ЕЕ | 
{у комплек суммы квадратов х : 
исх в плексах генетико-математической я Вы 1 
“Ц. Без ь 
| ›ез ры Неполное доминирование 
тие в=-то в_М+30 
а г. 4 р 
аи Ра 6 т т 
А — к > уе изни 
Те, ЕН а азнообразие условий ж! | 
о. (80. сильное 
среднее сильное 
роди, о ее О а аддитивное | не аддитивное ] 
Часть 2042 › | 07 —10—15 
Разли. 
Ван. 
"Ниро. Межгрупповое 
ви по отцам. , < 364,5 820 42 820 47 
и по матерям .| 364,5] 30 | 364,5 21 91 5 91 5 
н. по обоим ро- | 
И На- дителям .| 729 60 |.729 42 911 47 | 911 52 | 
Внутригруппо- В х 
осно вое, вызванное 
гетерозигот- 
› 10 : ностью .’.| 324 27 | 324 20 324 17 324 19 
оминировани- 
:ы в ЕЕ Е 88| 4| 80| 5 
63 словиями жиз- 
тол- р ы ее ть |162 13 | 648 38 648 32 416 24 
ЦИЙ р всего -. . .| 486 40 | 972 58 1052 53 820 48 
Общее фенотипи- 
ис о В 100 [1701 100 1963 | 100 | 1731 | 100 
)а3- 
ной Показатели наследуемости, % 
ТИ | В узком смысле р 
й по отцам Е 30 =. =. Е. 
1] | по матерям - 30 21 ь 
| по обоим ро- : 
СЬ дителям Е 60 42 47 22 
|), В широком смысле Е З 52.5 59 
т. по ‘отцам 43°5 31 15,5 17 
р : по матерям . , 
Е по обоим роди- я 62 68 76 
[- телям : 
х Я Е генетических уровней сильное: отцов 
| о 5 Е Е ть обоих родителей сильная: 
| = 9, 9, И 
ё | —20 +2. .. 
я | Для выяснения зависимости показателей наследуемости от 
| различных факторов в настоящей работе п... 
> квадратов межгрупповой 
каз тношению сумм Е. 
рю обоим родителям) к общей. 


(по отцам, по матерям и по 
Показатели наследуемости д 
ведены в табл. 43 и 44. 


ля некоторых комплексов при- 





169 


НО Таблица 43 


Показатели наследуемости по некоторым комплексам генетико-математи. 


ы М+О 
ы ческой модели при аддитивности влияний | Ё = > 


дд 
Показатели наследуемости (без удваивания 
показателей связи и влияний) 





Разнообразие 



















































































Т категории И категории (по- 
: 7 лиаллельные я 
генети- а : й СараыЯ второй щивания 
а а и =в |= 7и | йо 
уровней 2 2а| (по | обоим 
> поот-| по ма- |по от-| по ма- ыы 5} мате- родите- 
цам | терям | цам | терям | > ® | рям) лям) 
Среднее |—10--1| 0 0 0 0 010 0 
И 
5—5—5 
4—4—4 | Сильное |-10-1| 0 0 0 0 ого 0 
(—2 0 +2) | 20-2] 0 0 0 0 0 0 0 
Слабое Среднее |—10+10,22 0,22 10,5 0,5 10,05! 0,05 | 0,10 
(—10 +1) |—20-20,13] 0,13 | 0,5| 0,5 0,02] 0,02 | 0,04 
5—5—6 
4—45 Сильное. | —10-- 110.16 0,16 | 0,5] 0,5 0:03] 0.03 0,05 
(—2 0 +2) | —20+20,12] 0,12 | 0,5] 0,5 0,01] 0,01 | 0,03 
Среднее | Среднее |—10-- 10,35] 0,35 | 0,5] 0,5 [0,13] 0.13 | 0.55 
. (—10 +1) |—20+20,22] 0,22 | 0,5] 0,5 |0,05 0,05 | 0,10 
4—5—6 
ВЕБ Сильное |—10-100,27| 0,27 | 0,5] 0,5 0,07| 0,07 | 0,14 
(—20 --2) |—20--20,20] 0,20 | 6,5] 0,5 |0'04 0,04 | 0,08 
Сильное | Среднее |—10--10,61| 0,61 | 0,5] 0.5 0,37 0,38 | 0,75 
(—-10 -1) | —20--20,50] 0,50 | 0,5] 0,5 |0,95] 0,95 | 0,50 
2—5—8 
7 Сильное |—10+110,55| 0,55 | 0,5] 0,5 10,39] 0,30 | 0.60 
(—2 0 --2) |—20+210,46] 0,46 | 0,5| 0,5 0,21 0,91 | 0,43 


Результаты подобных сопоставлений во всех изученных 
комплексах модели позволили выделить влияния, определяю- 
щие большую или меньшую величину показателей наследуе- 
мости. 

Прежде всего, ясно определилось лимитирующее значение 
генетического разнообразия родителей. Во всех комплексах, 
где родители не различались по своему генетическому уровню 
(отцы 5, 5, 5, матери 4, 4, 4), все показатели наследуемости 
были равны нулю (см. табл. 43 и 44). 

Все другие различия, в том числе и различная степень раз- 
нообразия условий жизни, не изменяли нулевых значений всех 
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Таблица 44 


о Аенеыы по некоторым комплексам генетико-математи- 

ческой мод а арушении аддитивной схемы влияний доминированием 
и неаддитивным балансированием влияний 
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Разнообразие Показатели наслелуемости (без удвоения 
показателей связи и влияния) 
г: 1 категории П категории (по- 
лиаллельные скре- 
первый второй щивания) 
25 2 ЕЕ 
В гетеро- | доминиро- | условий вх | №52=Ю | Е 
Е ровей зиготности вания жизни Е еы Е = за 
8 ЕЕ 
ян |9 | д | а | ая 
8 | 35| 8 | 38| © | ма | 2% 
мМ-+З 
о = 0 0 0 0 0 0 0 0 
ам о | о ооо оо оо 
4 
Нулевое р 
М-+-3О 
В а. | о 
4—4—4 4 
М+30 |-20-2 
ооо | о |0, 1,00 00| о| 00 0 
4 а ооо 00| 0| о 
зо 
0 -- — 0 0,95]0,3210,75]0,25]0,90 0,10] 1,00 
0 зм + о о 00,320,950,250,75/0,10] 0,90] 1,00 
у Среднее 4 . 
25-6 | 10-1 | №39 | 10 +10,500,170,750 250.5 ое 0,28 
ЗЕ 4 
—20 -2 
оо | +30 Гот 0.300,100,75]0,250,09] 0,01 0,10 
Е: 4 13’ [0,330,10]0,750,2510, 11| 0,01 0,12 
6 М+39 |) [0,950,32/0,75)0,25/0,90] 0,10] 1,00 
4 
Е зм+о 0 0,32]0,950,25]0,75\0,10] 0,90] 1,00 
ы 4 
| 2—5—8 
1-47 Е М+39 | у. ,840,280,750,250,70] 0,08] 0,78 
Е т } 
—9 2 0,65\0,2210,75]0,250,42 0,05] 0,47 
—20+2 | М+30 |220 [0,690:22]0:75,25]0,47| 0,05] 0,52 
4 1,3 








руд 


















показателей наследуемости, если разнообразие генетических 


уровней отца и матери было нулевым. Все другие влияния 
действовали только тогда, когда появлялось генетическое раз- 
личие между отцами или между матерями. При этом общий 
уровень показателей наследуемости явно зависел от степени 
генетического разнообразия родителей: при нулевом разнооб- 
разии все показатели наследуемости равны нулю, при сла- 
бом — имеют различную величину в зависимости от комбина- 
ции действия разных факторов, но общий уровень значений 
показателей наследуемости невысок; при среднем разнообра- 
зии этот уровень уже выше и при сильном — самый высокий. 

Если для иллюстрации этой зависимости взять первый и 
девятый показатели наследуемости, то при аддитивности всех 
влияний нарастание общего уровня этих показателей идет сле. 
дующим образом (см. табл. 42): 


Разнообразие Показатели наследуемости 
родителей 1-й 9-й 
Нулевое ‚0000 ©: =; 0:550.—70 
Слабое . .. 20, 13, 16, 12 10; 2-93 
Среднее . . . 35, 25, 97, 20 25, 10, 14, 8 
Сильное. . . 58, 50, 55, 46 68, 50, 60, 43 


При различных нарушениях аддитивной схемы влияний на- 
растание происходит так (см. табл. 43): 


Показатели наследуемости 
Разнообразие д < 
родителей 1-й 9-й 
Нулевое... 000 050520 
Среднее . . . 50, 30, 33 28, 9, 12 
Сильное. . . 84, 65, 69 78, 47, 52 


Столь же явно определилось влияние на показатели насле- 
дуемости разнообразия условий жизни. При анализе этих вли- 
яний следует иметь в виду, что большее разнообразие влияний 
В модельных комплексах соответствует неустойчивым призна- 
кам, а меньшее, наоборот, устойчивым, слабо поддающимся 
внешним воздействиям. Сильное разнообразие условий жиз- 
НИ, в этом понимании, ‘снижает показатели наследуемости, 
слабое паратипическое повышает их при прочих равных усло- 
виях. Такая закономерность ‚ясно видна и при аддитивности 
влияний и при нарушениях аддитивности. Всё показатели на- 
следуемости (кроме второго) во всех комплексах понижаются 
при переходе от среднего разнообразия условий жизни к силь- 
ному разнообразию этого фактора (см. табл. 42 и 43). 

Гетерозиготность родителей влияет на показатели насле- 
дуемости по-разному: Увеличение гетерозиготности снижает 
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показатели наследуемости, взятые в 
увеличивает долю внутригруппового 
межгруппового, и повышает эти показ 
смысле, так как увеличивает тепе уж ож 

разнообразия. Особенно ясно о ее 

ся при аддитивной схеме влияний, что показано на м. 

примере (генетическое различие родителей среднее: ав 

6, матери 3, 4, 5;. разнообразие условий жизни к. ве: 

—1 0 +1, без доминирования): ^ ыыы 


узком смысле, так как 
разнообразия за счет | 
атели, взятые в широком } 















Гетерозиготность 





—10.+1 —20+2 





Сумма квадратов 
по обоим родителям .- 81 81 81 
по гетерозиготности .- 0 81 324 
по условиям жизни . 162 162 162 
Общая ая 2943 324 567 








9-й показатель наследуе- 

мости 
в узком смысле . . 33 24 14 
в широком смысле ь 33 50 70 







Влияние на показатели наследуемости доминирования бо- 
лее разнообразно. Если доминирование происходит точно по 
| аддитивной схеме и заключается в том, что полусумма роди- 
. тельских уровней всегда увеличивается или уменьшается на 

Мм+О , м+о 
одну и ту же величину: т Е А, Е = 
никак не влияет на показатели наследу- 
щем примере (генетическое 
етерозиготность их сильная, 








—А, то 


такое: доминирование 
емости, что показано на следую 
разнообразие родителей сильное, г 
разнообразие условий жизни сильное): 


м МО. 
Показатели мо +0 4+2 - :] 
наследуемости 2 2 2 


%х- 





п й 
они МАЕ 0,46 0,46 0,46 
по матерям - = 0,46 0,46 0,46 
Второй 
в отцам р 0,5 0,5 т 
по матерям „ - 0,5 0,5 в: 
Шестой . а 0,21 0,21 022 
Седьмой СЯ 0,21 0,21 м 
Восьмой ми 0,00 0,00 т 
Девятый соаги 0 0,42 0, 


ие способа образования генетиче- 
место простого обра- 
оказателей наследуе- 


173 


В таких случаях изменен 
ских. уровней потомков: доминирование в 
зования среднего уровня — не изменяет п 











мости, они остаются такими, какими были и без доминиро- 
зания. 

Доминирование изменяет. показатели наследуемости толь- 
ко тогда, когда оно происходит по неаддитивной схеме, так 
что отклонение от среднего уровня родителей неодинаково для 
разных уровней и зависит от высоты уровня того из родите- 
лей, признак которого доминирует. При неаддитивном домини- 
ровании нарушается равенство родителей в их влиянии на по- 
томство: один из родителей оказывается в некоторое число раз 
сильнее другого. В описываемой модели были сконструирова- 
ны два случая неаддитивного доминирования: доминирова- 


В В М +30 
ние генетической информации, идущей от отцов Ё= я 
зм+о 








и от матерей Е= 


Неаддитивное доминирование оказалось единственным 
фактором (из числа изученных на модели), влияющим на ве- 
личину второго показателя наследуемости, основанного на ко- 
эффициенте простой прямолинейной регрессии. 

Из семи изученных на модели показателей наследуемости 
пять показателей: первый по отцам, первый по матерям, ше- 
стой, седьмой и девятый — изменяются под влиянием разных 
факторов примерно одинаково, отражая с большей или мень- 
шей точностью интенсивность воздействий. И только два по- 
казателя, основанные на коэффициенте регрессии: второй по 
отцам и второй по матерям — показали резкое отличие от 
остальных показателей. Во всех случаях исследования адди- 
тивных влияний эти показатели никак не реагировали ни на 
какие воздействия, оставаясь все время равными 


№512 =Ю=0,5. 


Если формирование генетических уровней детей идет по схе- 
о 
ме Е= ›то всегда коэффициент регрессии детей по от- 


цам или по матерям (половина второго показателя наследуе- 
мости) сохраняет одну и ту же величину + 0,5 (см. табл. 43). 


Если же Формирование генетических уровней потомков 
М +30 
идет по схеме Е = и › то коэффициент регрессии по от- 


нам равен 0,75, а по матерям 0,25, что соответствует половине 
второго показателя наследуемости. 
Если формирование генетических уровней потомков идет по 


ЗМ +0 
<хеме Е = ы › то коэффициент регрессии (половина по- 
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” сти (удвоенный коэффициент про 


казателя наследуемости) по отцам 
0.75, что видно в комплексах прив 
у ы о 
Таким образом, величина втор 


равен 0,25, а по матерям 
еденных в табл. 44. 

ого показателя наследуемо- 
стой прямолинейной регрес- 
м значения отцов и матерей в 
х потомстве и, следовательно, 


сии) может служить показателе 
доминировании признаков ви 
также показателем степени д 
доминирования опре й 
к г ания деленной высо- 
[ ее ри в определенной популяции. Во сколь- 
о ор и показатель наследуемости детей по отцам боль- 
а е Ая для тех же детей по матерям, во столько 
р ние отцов больше влияния матерей, что выражается 
м + 
множителем А в формуле Е = ЗЕ Вообще же степень 
1+2 
превышения генетического влияния отцов (или матерей), об- 
ладающих неполнодоминирующим количественным признаком 
(вернее, высотой этого признака), может определяться по 


формуле 


тде О и М — среднее развитие признака у отцов и матерей; 
Л — превышение среднего уровня признака у потом- 
ков над полусуммой средних уровней у родите- 


лей: 


нь признака у отцов О=8, у матерей 


Тут превышение среднего УрО 
з Е 
ровней родителей А = 


высокого уровня признака, 


Например, средний урове 
=4, у потомков Ё=7,2. 


томков над полусуммой У 


=-+1,2. Степень доминирования 
идущего от отцов, в данном случае равна 





ео О ЕЯ 
РЕ 1,6 : 





и формирование генетических уровней потомков идет по схеме 
м-+40 
и 


5 


Неаддитивное доминирование оказывает значительное вли- 
яние на величину показателей наследуемости по отцам и по 
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матерям: если доминирует информация, идущая от ОТЦОВ, ВСС 
показатели наследуемости по отцам увеличиваются, а показа- 
тели по матерям уменьшаются. Это отмечено в комплексах 
табл. 42, в нижних шести строках. При сильном разнообразии 
условий жизни без доминирования показатели наследуемости 
по отцам (0,21; 0,31) равны показателям наследуемости по ма- 
терям (0,21; 0,31). При неаддитивном доминировании отцов- 
ских уровней, сконструированном в модели, показатели на- 
следуемости по отцам (0,42; 0,525) значительно больше пока- 
зателей наследуемости по матерям (0,05; 0,155). Так как при 
таком доминировании показатели наследуемости по отцам 
увеличены, а по матерям уменьшены, то по обоим родителям 
не происходит больших изменений этих показателей (см. 
табл. 42). Тут показатели по обоим родителям (при сильном 
разнообразии условий жизни) без доминирования равны 0,49; 
0,62, а при доминировании (Е= и. 0,47; 0,68. 
Влияние различных степеней доминирования на показате- 
ли наследуемости при среднем разнообразии остальных фак- 
торов (разнообразия родителей, гетерозиготности и условий 
жизни) см. в табл. 45. 
Таблица 45 


Влияние неаддитивного доминирования на показатели 
наследуемости 


Формирование генетических уровней 
потомства 











Показатели без доми- ира ванка оные: 
и НОАНЕЯ идущее от| идущее |Вание более 
;_ М+О| отцов от матерей НЕЙ 
т = М+30 | „_ЗМ+О | у обоих 
к 4 родителей 
Первый 
по отцам х 0,35 0,50 0,17 0,47 
по матерям у. 0,35 0,17 0,50 0,16 
Второй 
по отцам В 0,5 0,75 т. о 
по‘матерям . . 0,5 0,25 0,7. 0,1 
- ь 0,03 0,22 
Шестой Е 0,125 0,25 о и 
Седьмой 0,125 0,03 , К 
Восьмой . 
Девятый 0,25 0,28 0,28 0,26 


ь Е 

Примечание. Средние уровни отцов 4—5—6, матерей 
3—4—5; гетерозиготность средняя; разнообразие условий < 
жизни среднее. и. 





оказате. 
ИХ фак: 
Условий 


{5 





ОСНОВНЫЕ ФАКТОРЫ, 
ОПРЕДЕЛЯЮЩИЕ ВЕЛИЧИНУ ПОКАЗАТЕЛЕЙ 
НАСЛЕДУЕМОСТИ 


Фенотипическое разнообразие признака можно разложить 
на две части, величина которых зависит от двух основных фак- 
торов: разнообразия генетической информации, идущей от ро- 
дителей, и разнообразия условий, в которых происходит реа- 
лизация этой информации. Разложение фенотипического раз- 
нообразия признака на два основных компонента выражается 


простой формулой ? 
С = С НЕ С., 


где С, —фенотипическая дисперсия. Показатель общего фе- 

нотипического разнообразия признака в поколении 

детей. Измеряется суммой квадратов центральных 

отклонений каждой даты от общей средней для всего 
исследованного комплекса: СИМ А 

С; — генотипическая дисперсия. Показатель разнообразия 

тенетической информации, идущей от родителей. Та 

часть фенотипического разнообразия признака в по- 

колении детей, которая отражает генотипическое 

разнообразие, идущее от родителей. ны сум- 

мой квадратов центральных отклонений частных 

средних от общей пене: по всему изученному комп- 

ет Ея :) < ь разнообразия 

Ск — паратипическая дисперсия. Показатель р разия 

и жизни отдельных представите 


Й ИТИЯ 
о а Остальная часть фенотипиче- 


Й коления детей. 
ого разнообразия, отражающая разнообразие ус 


‹ой Изме- 
нетической информации. } 
ловий реализации ге - 
яется "умной квадратов центральных отклонении 
же от своих частных средних в исследованном комп- 
5 2 
пес: о (У М,). 
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Для различных признаков, разных групн особей и разных 
условий жизни соотношение двух основных частей фенотипи. 
ческого разнообразия бывает различным. Чем большую долю 
имеет генотипическая дисперсия, тем более сильно в разно- 
образии детей проявляется наследственное влияние родителей 
(разнообразие их генетической информации) и, следователь- 
но, тем сильнее выражена наследуемость признака. Поэтому 
за основной показатель наследуемости и принимается отноше- 
ние генотипической дисперсии к общей фенотипической 


№ = СиСь. 


В зависимости от различной структуры фенотипического 
разнообразия, сформированного для различных признаков, для 
разных групп особей и для разных условий жизни, величина 


факторов, определяющих величину показателей наследуемо- 
сти: изменчивости признака, генетического разнообразия’ и 
разнообразия условий жизни. 


ИЗМЕНЧИВОСТЬ ПРИЗНАКА 


Признаки, которые слабо изменяются под влиянием внеш- 
них условий, имеют незначительное паратипическое разнооб- 
. Паратипическая дисперсия таких признаков состав- 
ляет небольшую долю в общей фенотипической дисперсии 


признаков, а малые показатели — на неустойчивость, на 


сильную изменчивость признаков под влиянием условий 
ЖИЗНИ. 



















олочность, межотельный , } 
Юль м в = период (плодовитость), оплодотво- . 
ль У ряемость; у овец — плодовитость; у Я 1 
ы плодовитость: у ку ‚ У свиней — вес при рожде- . 
Ник Вр нии, ‚; У кур — вес желтка в яй ж 
Е в, т йце, жизненность 
[® и Е 
ака а | Но далеко не всегда величина показателя наследуемости 
на м # характеризует устоичивость признака к внешним воздейст- } 
Те | \ — виям, так как эта величина зависит и от других не менее мош- ; 






ных факторов. 


ГЕНОТИПИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ 





Чтобы разнообразие генетической информации, идущее от 







ТИП ы 
а родителей, проявилось в детях, необходимо прежде всего, что- 
и, мы бы это разнообразие имело достаточную величину. Чем боль- 
| ше генотипическое разнообразие, идущее от родителей, тем } 

Ктеризовать больше генотипическая дисперсия, а следовательно, тем боль- 
›И величине ше и показатель наследуемости. И наоборот, при незначитель- 
ГОГИХ иссле- ном разнообразии генетической информации снижается доля 
х ОСНОВНЫХ генетической дисперсии, и показатель наследуемости имеет 
аследуемо- ‚ незначительную величину для любых признаков — устойчивых. 
образия и и неустойчивых. Таким образом, большая величина показа- 
зелей наследуемости указывает не только на сильную устои- 
чивость признака к внешним воздействиям, но и на другое об- 
стоятельство —на сильное разнообразие генетической инфор- 

мации, идущей от родителей. 
Такое генотипическое разнообразие может быть в неподоб- 
Ш. ранных группах отцов и матерей в отношении признаков про- 
ием ие дуктивности. В этих случаях большое значение показателя на- 
азии следуемости, вскрывая это генетическое разнообразие, ука- 


4 1 я 27 
в СОСТ зывает на большую эффективность отбора или детей по ро 


Нери дителям или родителей по потомству. Например, если =: ре 
сию. племенном стаде (или группе стад) показатель наследуемости 
я То 2 вен 0,7, а в другом 0,2, то это 
н. [1 жирномолочности по отцам ра а 
И деле | значит, что в первом стаде имеются производители, очень 
росе а следственным особенностям в отно- 
И разнообразные по своим наследственным ото ф. 
‹ и Что 1 

р щении жирномолочности, и - 

той Е отбора на ОО или дочерей по их 
й отомству. 
отцам, или производителей по п Е - 

кем | Малая нина показателя наследуемости может указы 
ВИ ур | з б стойчивость признака к внешним 
и вать не только на слабую У а 
Ми" воздей но и на другую причину . 
м , ра ВН: 2 е постоянство тенетической информации, 

зие, на большо 

Ире" С идущей от родителей в отношении а Е 
у 180 Небольшое генотипическое Ее |1 Нов НН ПеДЕА Е 
ме Рошо отобранных, селекционных группа а ие 

й г | так а отцы или матери очень однообраз по. 
РС 6 также в случае, когд 
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своим наследственным способностям. Небольшие показатели 
наследуемости, вскрывая недостаточные различия между от. 
цами или матерями, указывают на незначительные возможно- 
сти отбора по данному признаку, на слабую возможность се: 
лекционного улучшения стада на основе использования своих 
производителей и на необходимость завоза производителей из 
других племенных гнезд. 

Небольшие генотипические различия бывают также в от- 
ношении таких признаков, которые не могут получить слиш- 
ком большого или слишком ‘малого развития, так как особи с 
крайними значениями таких признаков обычно при определен- 
ных условиях выбрасываются из популяции естественным от- 
бором. К таким признакам относятся: оплодотворяемость, 
жизненность потомства, возраст наступления половой зрело- 
сти, плодовитость. Вероятно, именно этим обстоятельством 
объясняется закономерность, подмеченная Фальконером [41] и 
другими авторами: признаки, связанные с воспроизводитель- 


ными способностями, имеют обычно пониженные показатели 
наследуемости. 


РАЗНООБРАЗИЕ УСЛОВИЙ ЖИЗНИ 


Условия жизни создают паратипическое разнообразие 
признака. Они влияют прежде всего на долю паратипической 
дисперсии, но поскольку она увеличивает или уменьшает об- 
щую фенотипическую дисперсию, это влияние распростра- 
няется и на ту долю, которая приходится на генотипическую 
дисперсию, а следовательно, и на показатель наследуемости. 
Чем разнообразнее условия жизни для отдельных представи- 


телей поколения, тем, при прочих равных условиях, меньше 
показатель наследуемости. 


КОМБИНИРОВАННОЕ 
ДЕЙСТВИЕ ТРЕХ ОСНОВНЫХ ФАКТОРОВ 


Показатели наследуемости отражают в своей 
различные комбинации действия 


влияющих на наследуемость: степ 


величине 
трех основных факторов, 
ени устойчивости признака, 


нетической информации и степени 
разнообразия условий развития признака. Степени действия 
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к зтвсиренинию мафии `ы 


преимущественно один из трех факторов 
следуемость. ? 

Степень УЕиивОСти признака может быть оценена, если 
сравнивать наследуемость разных признаков при выравнен- 
Е а и ооров одинаковом генетил 

1 мых признаков и условиях 

жизни, выравненных на оптимальном уровне (для каждого 
признака). 

При выполнении таких условий в нескольких исследова- 
ниях для одного и того же признака должны получаться дос- 
таточно близкие, а в исследованиях разных признаков — не- 
одинаковые показатели наследуемости, по которым должны 
выявиться признаки сильно-, средне- и слабоустойчивые. 

В многочисленных исследованиях, проведенных в разных 
странах, таких результатов не получалось. В условиях, ко- 
торые считались достаточно выравненными, показатели на- 
следуемости получались далеко не одинаковыми, что было 
отмечено многими исследователями. При сравнении наследуе- 
мости разных признаков во многих работах получались ивы- 
сокие и низкие показатели наследуемости для любых призна- 
ков: и для тех, которые сильно изменяются под влиянием 

внешних воздействий, и для устойчивых, слабоизменчивых 
признаков, что оставалось непонятным для авторов. 

Такие результаты объясняются большой трудностью не- 
посредственного измерения степени генетического разнооора- 
зия признака в разных группах, изучаемых для характеристн- 
ки наследуемости одного или нескольких признаков, 

Влияние различных комбинаций действия основных фак- 
торов на величину показателей 
наследуемости проиллюстриру- 
ем схемой (рис. 11), на кото- 
рой показано, как образуется 
та или иная величина показа- 
телей наследуемости при силь- 
ном (а) и слабом (6) геноти- 
пическом разнообразии для 
трех категорий признаков, не 


влияющих на на- 


а 6 


изменяющихся под влиянием и ИА 
внешних условий (Т) и изменя- сдо 2 6 ЩЕК 
ющихся слабо (11) и сильно с, 6 6 6 И 
(0. 7 8 2 аСТИЯ 


Схема помогает понять пре- 
жде всего, почему, если изу- 
чается наследуемость одного 
признака в разных группах, нет 
никаких способов убедиться в 


12 Заказ № 62 


и 6 
в" 100 0,75 0,50 1.00 0.50 0,25 


Рис. 11. Зависимость показателей 

наследуемости от природы при- 

знака, генетического и паратипи- 
ческого разнообразий. 
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виалы 


том, что генетическое разнообразие данного признака в этих 
группах одинаково. Одна группа потомков от определенной 
группы родителей может иметь сильное, другая — слабое ге- 
нотипическое разнообразие одного и того же признака. Толь- 
ко по этой причине в первом случае будет получен высокий 
показатель наследуемости признака, а во втором — низкий 
показатель, хотя сам признак мог быть и сильно- и слабоиз- 
менчивым. 

При сжимании генетического разнообразия — при перехо- 
де от всей популяции к ее отобранным частям — показатель 
наследуемости уменьшается как для слабо-, так и для силь- 
ноизменчивых признаков. 

При изучении наследуемости нескольких признаков мог- 
ло случиться, что устойчивый, слабоизменчивый признак изу- 
чался на генетически однородной группе (что невозможно 
было обнаружить), и по этой причине вместо высокого (для 
устойчивого признака) получен низкий показатель наследуе- 
мости. Может случиться, что, наоборот, изучается сильноиз- 
менчивый признак, но на группе, генетически очень разнооб- 
разной (что также невозможно обнаружить), и по этой при- 
чине вместо ожидаемого низкого показателя наследуемости 
(для неустойчивого признака) получен высокий. 

`Как видно из схемы (см. рис. 11), сильноизменчивый при- 
знак (ПТ) при болыпом генотипическом разнообразии груп- 
пы (а) имеет такой же показатель наследуемости (0,50), как 
и слабоизменчивый (1) при малом генотипическом разно- 
эбразии группы (6): 0,50. Поэтому любое значение показате- 
ля наследуемости может относиться и к устойчивым и к не- 
устойчивым признакам, если нет гарантии, что сравнение 
этих признаков по их наследуемости проводилось при доста- 
точно выравненном генотипическом разнообразии. 

Относительно легко выравнять первый и третий факторы 
для характеристики действия второго фактора — генетическо- 
го разнообразия. Такие условия осуществляются при изуче- 
нии наследуемости одного и того же признака в разных груп- 
пах животных (в разных популяциях, стадах, племенных 
группах, в потомстве разных производителей) при достаточ- 

но выравненных условиях жизни, когда на фенотипическое 
разнообразие признака не может влиять разнообразие дей- 
ствий первого и третьего факторов: устойчивость одного и 
того же признака и выравненные условия жизни могут 
практически считаться одинаковыми для сравниваемых 
групн. 

Поэтому большая или меньшая величина показателей на- 
следуемости в таких исследованиях отражает разнообразие 
действия только одного — второго — фактора и указывает на 
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большее или меньшее генотипическое разнообразие особей в 
сравниваемых группах. Именно это благоприятное обстоя- 
тельство и обусловливает возможность применения показате- 
лей наследуемости для прогноза темпов эволюции популяций, 
и планирования племенной работы. 
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